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WSTEP

Roznica miedzy etologia i socjobiologia
polega na przedmiocie badan. Badania eto-
logiczne odpowiadaja na pytanie ,jak?”, a
badania socjobiologiczne na pytanie ,dlacze-
go?”. Pierwsze dotycza tzw. (w literaturze
anglosaskiej) ,proximate causes”, ktore moz-
na przetlumaczyC na ,przyczyny wyzwalajace
lub bezposrednie”, a drugie tzw. ,ultimate
causes” czyli ,przyczyny kluczowe; praprzy-
czyny”. To rozroznienie pozwala zrozumiec
podstawowa roéznice mi¢dzy bezpoSrednimi
przyczynami a ewolucyjnymi przyczynami
okresSlonego zachowania. W pierwszym przy-
padku badania koncentruja si¢ na opisie jak
dziala maszyneria biologiczna by da¢ okreSlo-
ny ksztalt behawioru. W drugim przypadku,
jakie jest znaczenie przystosowawcze dane-
go behawioru. Zadne z tych podejs¢ nie jest
.lepsze”. Thumacza one jedynie rozne aspekty
zjawiska.

Czesto  zaskakujace i skomplikowane
zwiazki socjalne zwierzat (w tym i ptakow)
w okresie rozrodu nabraly sensu ewolucyj-
nego dopiero w Swietle teorii ekologii be-
hawioralnej (socjobiologii). Byly one trudne
do wytlumaczenia na gruncie dominujacej
wczesniej etologii. Przekonanie, ze zwie-
rzeta tacza si¢ w pary i wspolpracuja przy
wychowaniu pisklat ,dla dobra gatunku”
zakltadalo istnienie doboru grupowego, kto-
rego mechanizm pozostawal nieznany. Prze-
tomem bylo ukazanie si¢ w 1966 r. ksiazki
WILLIAMSA pt.”Adaptation and Natural Selec-
tion”. Wykazat on, ze jest bardzo mato praw-
dopodobne, aby wszelkie przystosowania,

wliczajac w to przystosowania behawioral-
ne, powstaly na drodze ewolucji by wspie-
ra¢ dlugoterminowe przezycie calych popu-
lacji czy gatunkow kosztem rozrodu osob-
niczego czyli wlasnego dostosowania (ang.
fitness) osobnika. Dobo6r naturalny dokonu-
je bowiem selekcji na poziomie osobnika (a
wlasciwie genu), a nie populacji czy gatun-
ku. Williams byl prekursorem pogladu, kto-
ry spopularyzowal DAWKINS w swej ksiazce
,The selfish gene” (1976). Ksiazka William-
sa byla odpowiedzia na ksiazke szkockie-
go ornitologa WYNNE-EDWARDSA pt. ,Animal
Dispersion in Relation to Social Behaviour”
(1962), w ktorej wiekszos¢ zachowan socjal-
nych jest interpretowana jako altruistyczne
poswiecanie sie dla dobra gatunku. Williams
zwrocit uwage, ze trudno sobie wyobra-
zi¢ mechanizm, w ktorym altruiSci mogliby
przekazywacC swe geny altruizmu (ktore ob-
nizaja osobnicze dostosowanie) nast¢pnym
pokoleniom. Altruizm jest w zachowaniach
zwierzat prawdziwym altruizmem tylko do
pewnego stopnia. Dotyczy on zwykle blisko
spokrewnionych osobnikéw, ktore dziela
z ,altruista” znaczna czeS¢ swych genow, a
wiec pomagajac krewnym zwickszaja swoje
Jaczne dostosowanie” (HAMILTON 1964). In-
nym zjawiskiem zwiazanym z ,altruizmem”
jest odwzajemnianie (TRIVERS 1971) i uzyski-
wanie wyzszego statusu spolecznego przez
yaltruiste” (ZAHAVI i ZAHAVI 1997). Tak wiec,
nawet przy zachowaniach stwarzajacych po-
zory ,czystego altruizmu”, osobniki w grun-
cie rzeczy zachowuja si¢ egoistycznie dazac
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do maksymalnego przekazania swych genow
nastepnemu pokoleniu.

Rowniez w obrebie pary zwierzat wspol-
nie wychowujacej potomstwo, zachowania
kazdego z osobniké6w rodzicielskich ksztal-
towane sa przede wszystkim przez pryzmat
maksymalizacji liczby wilasnych potomkow.
Paradoksalnie, oznacza to, ze interesy part-
nerow w zwiazkach rozrodczych sa tylko do
pewnego stopnia wspolne, a czeSciowo wy-
kluczaja si¢. Istnieje wiec konflikt pici, po-
dobnie jak konflikt miedzy rodzicami i ich
potomstwem. U podstawy konfliktu pici leza
rozne naklady energetyczne na produkcje ga-
met meskich (plemnikow) i gamet zenskich
(jaj). W przypadku pary socjalnie monoga-
micznej, korzyS¢ z kopulacji ,pozamalzen-
skich” dla samca jest oczywista. Zaptadnia
on dodatkowe jaja, ktorymi potem (Yacznie
z wyklutymi mlodymi) opiekuja sie¢ inni i w
ten sposOb zwieksza swoje dostosowanie.
Trudniej jest to wytlumaczy¢ w przypadku
samicy. Produkuje ona ograniczona liczbe ga-
met i wszystkie moga by¢ zaptodnione przez
jednego samca. Pomimo to, jak wykazaly ba-
dania (w tym telemetryczne), samice czyn-
nie poszukuja kopulacji poza-partnerskich.
Zyski samicy z kopulacji pozamalzenskich
dzieli sie¢ na bezpoSrednie i poSrednie. Bez-
posrednie, to pomoc drugiego samca przy
karmieniu pisklat (jej istnienie wykazano na
przyktad u pokrzywnicy Prunella modularis;,
DAVIES 1992) i uzyskanie pewnoSci zaptod-
nienia wszystkich jaj (czyli zabezpieczenie
si¢ przed ewentualnym niedoborem spermy
u samca z pary). Jako zysk posredni wymie-
nia si¢ unikniecie chowu wsobnego (jak to
udowodniono np. u australijskiej chwostki
wspaniatej Malurus splendens; ROWLEY i Rus-
SEL 1997) oraz poszukiwanie genow o lep-
szej jakoSci niz geny ,prawowitego partnera’.
Lepsza jakoS¢ genetyczna samca moze si€
manifestowac na szereg sposobow: na przy-
ktad intensywnoScia koloru dzioba (BURLEY i
wspotaut. 1991), ztozonoScia Spiewu (HASSEL-
QUIST i wspoétaut. 1996) lub intensywnoScia
ubarwienia pidr lub czeSci nieopierzonych,
co sygnalizuje odpornos¢ na pasozyty (HA-
MILTON i ZUK 1982). Wiadomo, ze mozliwo-
Sci wyboru przez samice odpowiedniego so-
cjalnego partnera sa ograniczone z powodu

presji czasu (zwlaszcza w relatywnie krotkim
okresie rozrodczym w strefie umiarkowanej)
i ograniczonej liczby partnerow wysokiej ja-
kosci, stad samica moze by¢ zmuszona do
poszukiwania lepszych genoéw poza zwiaz-
kiem socjalnym.

Wedlug tradycyjnego podziatu, systemy
rozrodcze u ptakow dziela sie na: mono-
gami¢ — gdy pojedynczy samiec laczy si¢
z jedna samica; poligynie — pojedynczy sa-
miec laczy sie z dwoma lub wiecej samicami;
poliandrie — pojedyncza samica laczy si¢ z
dwoma lub wiecej samcami; poligynandrie —
wystepuje grupa rozrodcza, w ktorej samce
facza sie z wiecej niz jedna samica, a samice
z wiecej niz jednym samcem; promiskuityzm
— gdy zwiazek miedzy partnerami rozrodczy-
mi ogranicza si¢ tylko do kopulacji. Podzia-
lu tego dokonano na podstawie obserwacji
zachowan ptakow (zaloty, toki, kopulacje,
wspolne wychowywanie pisklat, przebywa-
nie razem). Kiedy rozwinely sie genetyczne
metody badania pokrewienstwa, okazalto sie,
ze te tzw. socjalne systemy rozrodcze zupel-
nie nie przystaja do udziatu kazdego z rodzi-
coOw w genotypach pisklat znajdujacych sie
w gniezdzie. W szczegolnosci okazato sie, ze
potomstwo par pozornie monogamicznych
ma czesto wiecej niz jednego ojca (nawet do
czterech roznych ojcow w jednym gniezdzie,
np. w przypadku jaskolki drzewnej Tachyci-
neta bicolor; KEMPENAERS i wspotaut. 2001),
a czasem wiccej niz jedna matke (z powodu
podrzucania sobie jaj przez samice). Wobec
tego uzasadnione jest rozrdznienie miedzy
socjalnym zwiazkiem rozrodczym i gene-
tycznym zwiazkiem rozrodczym, pomimo, ze
czasem s3 to synonimy. Na przyklad, u wie-
Iu dlugowiecznych ptakéw morskich pary sa
sobie ,wierne” i mamy do czynienia réwno-
czeSnie z monogamia socjalna, jak i genetycz-
na (WINK i DYRCZ 1999).

Monogamia nie koniecznie jest najbardziej
pierwotnym systemem rozrodczym. Wpraw-
dzie wiekszos¢ gatunkéw ptakow (okoto 85%)
jest socjalnie monogamiczna, ale ptaki sa pod
tym wzgledem wyjatkiem. U innych zwierzat
(facznie z ssakami) monogamia jest rzadka.
Najprostszym wyjasnieniem wyewoluowania
monogamii u ptakOw jest koniecznoS¢ wspot-
pracy obu pici przy wychowaniu potomstwa.

SYSTEMY ROZRODCZE W RODZAJU ACROCEPHALUS

Rodzaj ten obejmuje 31 gatunkow. Sa to
ptaki niewielkich rozmiarow (7-31 g), nie-

pozornie ubarwione i w wickszoSci zwiaza-
ne ze Srodowiskami wod i bagien Srodlado-
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wych. Rodzaj Acrocephalus nalezy do rodziny
pokrzewkowatych (Sylviidae), rzedu wrob-
lowych (Passeriformes) i jest, w zasadzie,
ograniczony do Starego Swiata. Niektore ga-
tunki odznaczaja si¢ bardzo skomplikowa-
nym Spiewem i zdolnosScia do nasladowania
Spiewu innych ptakow. Im bardziej ztozony
Spiew tym wicksza sklonnos¢ do monogamii
i ,wiernoSci matzenskiej” (CATCHPOLE 1979).

W rodzaju tym wykryto cala game syste-
mow rozrodczych: od monogamii po pro-
miskuityzm, i to zar6wno na podstawie ba-
dan behawioralnych, jak i genetycznych.
Zajmiemy si¢ tu szeScioma gatunkami, ktore
byly obiektem szczegétowych badan doty-
czacych sposobow kojarzenia si¢. Badania te
byly prowadzone w Europie, Japonii i na Se-
szelach.

TRZCINNICZEK — ACROCEPHALUS SCIRPACEUS

Socjalnie, ptak ten jest zdecydowanym
monogamista (CATCHPOLE 1980, BOROWIEC
1999). Ptaki tworza pare przez caly sezon
legowy, przystepujac zaréowno do drugich
legow, jak i legow powtarzanych, na ogot,
z tym samym partnerem. W badanej na Sta-
wach Milickich populacji, 6-50% par przy-
stepowato do drugiego legu (po pierwszym
legu zakonczonym sukcesem) (BOROWIEC
1994, HALUPKA i WROBLEWSKI 1998) i byly to
najczesciej te same ptaki, ktore byly skoja-
rzone przy pierwszym legu (np. z 23 obser-
wowanych par trzcinniczka, przystepujac do
drugiego legu, tylko dwie zmienily partnera)
(BOROWIEC 1985). Badania przeprowadzo-
ne przy uzyciu markerOw genetycznych w
Wielkiej Brytanii (DAVIES i wspotaut. 2003)
wykazaly, ze zaptodnienia poza-partnerskie u
trzcinniczka wystepuja w okoto 15% gniazd
(6% wszystkich pisklat pochodzilo z kopula-
cji poza-partnerskich). Jest to wiec gatunek
tylko socjalnie SciSle monogamiczny i ryzyko
zdrady ze strony samicy jest realne. W takiej
sytuacji uzasadniony jest behawior Scistego
pilnowania samicy przez samca: moze on
zmniejsza¢ prawdopodobienstwo kopulacji
poza-partnerskich samicy, co jest niezwykle
wazne przy duzym wkladzie rodzicielskim

samca trzcinniczka. Samce stosuja wi¢c bar-
dzo SciSle strategie pilnowania samicy w
okresie jej ptodnosSci (ang. mate guarding)
nie odstepujac jej ,ani na krok” (BOROWIEC
1992). W ten sposob zabezpieczaja si¢ przed
,Zdrada”, ale tez zamykaja sobie droge do
kopulacji z innymi samicami, przynajmniej
w tym krotkim okresie. Samce nie maja pla-
my legowej, ale pod nieobecnoS¢ samicy
siadaja na gniezdzie z jajami, co prawdopo-
dobnie ma znaczenie antydrapieznicze. Poza
tym, samce dostarczaja okolo 50% pokarmu
mlodym w gniezdzie. Mozna przypuszczac,
ze dla wychowania pisklat potrzebna jest
pomoc samca ,na pelnym etacie”. Gdyby sa-
miec probowal obstugiwac¢ wiecej niz jed-
na samice, prawdopodobnie Smiertelnosc
mtodych w obu gniazdach bylaby wysoka i
w efekcie samiec zamiast zwi¢kszac, zmniej-
szalby swoje dostosowanie ewolucyjne, mie-
rzone liczba potomkow w nastepnych poko-
leniach. Eksperymentalne badania z usuwa-
niem samcoOw (DUCKWORTH 1992) wykazaty,
ze samice sg wprawdzie w stanie samotnie
wychowaé¢ mlode w Srodku sezonu legowe-
go, ale piskleta z poZnych legow samotnych
matek s3a szczegbdlnie narazone na Smierc
glodowa.

NAMORZYNEK SESZELSKI — ACROCEPHALUS SECHELLENSIS

Jest to ptak, ktory pierwotnie wystepo-
wal tylko na jednej wysepce w archipelagu
wysp Seszelskich na Oceanie Indyjskim. Z
powodu niszczenia jego Srodowiska byl juz
bliski zagtady, bo cata populacja pod koniec
lat 1980. liczyta 26 osobnikéw. Podjcte dzia-
lania ochronne doprowadzily do wzrostu
populacji, ktéra obecnie liczy przeszio 300
ptakow. Dodatkowo, przeniesiono czeS¢ pta-
kow na dwie pobliskie wysepki, by zmniej-
szy¢ szanse zaglady populacji przez jakis ka-

taklizm (KOMDEUR 1994a). Dla ochrony ga-
tunku wazne bylo tez poznanie jego biologii
i ekologii rozrodu. Dlugoterminowe badania
podjat holenderski ornitolog Jan Komdeur i
jego zespol. Okazalo sie, ze namorzynek jest
gatunkiem, u ktorego wystepuja legi koope-
ratywne: procz rozradzajacej si¢ pary pta-
kow, w terytorium czesto stacjonuja tzw. po-
mocnicy. Pomocnikami sa najczeSciej dzieci
tej samej pary z wczesniejszych legow, ktore
pozostaja w rodzinnym terytorium i pomaga-
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ja w wychowaniu swego mlodszego rodzen-
stwa. Pomocnicy bronia terytorium przed
nie spokrewnionymi intruzami, pomagaja
przy budowie gniazda, wysiadywaniu i kar-
mieniu pisklat. Eksperyment polegajacy na
usuwaniu pomocnikOw z niektorych teryto-
riow wykazal, ze sukces legowy w takich te-
rytoriach byl przecietnie nizszy. Udowodnio-
no w ten sposob, ze pomocnicy rzeczywiscie
pomagaja zwickszy¢ ewolucyjne dostosowa-
nie parze legowej. Wprawdzie samica namo-
rzynka sktada tylko jedno jajo, ale i tak po-
moc w karmieniu pisklecia zwicksza istotnie
szanse jego przezycia (KOMDEUR 1992). Udo-
wodniono tez eksperymentalnie, ze po za-
stapieniu jednego z genetycznych rodzicow
innym, nie spokrewnionym z pomocnikami
ptakiem, pomoc byla stabsza, a przy wymia-
nie obu rodzicow, pomocnicy ,odmawiali”
jakiejkolwiek pomocy przy wychowaniu nie
spokrewnionych z soba mtodych (KOMDEUR
1994b). Zachowywali si¢ wiec zgodnie z te-
oretycznymi podstawami socjobiologii. Jakie
zyski, procz genetycznych, czerpia pomocni-
cy z pomagania? Przy przenoszeniu ptakow
na niezamieszkalte przez nie przedtem wyspy,
okazalo sie, ze mtode ptaki (zwlaszcza sami-
ce), ktore przedtem byly pomocnikami maja
wieksza szanse na doprowadzenie swych
miodych do stadium podlota niz ptaki, kto-
re takiego stazu nie odbyly (KOMDEUR 1996).
Wskazuje to, ze pomocnicy pomagajac w
wychowaniu cudzych pisklat, zdobywaja do-
Swiadczenie, ktoére potem procentuje przy
wychowywaniu wlasnego potomstwa. Inna
korzyscia jest to, ze pomocnik moze czasem
odziedziczy¢ terytorium po rodzicach i wte-
dy jego sukces rozrodczy jest wysoki (KOM-

DEUR 1992). Decyzja czy zosta¢ w terytorium
rodzinnym jako pomocnik, czy tez od razu
usamodzielni¢ sie i zaklada¢ wtasna rodzine,
zalezala od jakoSci (zasoby pokarmu w po-
staci entomofauny) terytorium rodzinnego.
Gdy przeniesiono grupe namorzynkoéw na
niezamieszkana przedtem przez nie wyspe,
pelna optymalnych biotopoéw, zaczely sie
one szybko rozmnazac. Samice, zamiast jed-
nego, skladaly dwa jaja. Ptaki najpierw zaj-
mowaly najlepsze terytoria i przez pierwsze
trzy lata w ogole nie bylo pomocnikow, bo
miode od razu usamodzielnialy sie. Gdy juz
najlepsze terytoria zostaly zajete, w pozosta-
lych stopniowo zaczeli pojawiac¢ si¢ pomoc-
nicy (KOMDEUR 1992, KOMDEUR i wspoélaut.
1995). Picia, ktora czeSciej zostaje na rodzin-
nym terytorium sa samice. W zwiazku z tym,
na ubogich terytoriach samice z pary rozrod-
czej manipulowaly plcia swego potomstwa
w ten sposob, ze z jaj wykluwaly sie gtownie
samce, ktore szybko sie usamodzielnialy. Na
bogatych w pokarm terytoriach wykluwaty
si¢ glownie samice. Dokladniej mOwiac, na
ubogich terytoriach z 77% jaj wykluwaty sie
samce, a na bogatych — tylko z 13% jaj. Eks-
perymentalne przenoszenie par z terytoriow
bogatych do ubogich powodowato zmiane¢
z przewagi liczebnej corek na przewage li-
czebna synow (KOMDEUR i wspoétaut. 1997).
Oddzielnym pytaniem, nie mieszczacym sie
w ramach tego artykulu, jest, jak to mozliwe
by samica wplywala na ple¢ swego potom-
stwa. Wykazano bowiem, istnienie takiego
wplywu u kilkunastu innych gatunkéw pta-
kow i problem ten jest ostatnio intensywnie
badany (np. KOMDEUR i wspotaut. 2002, PIKE
i PETRIE 2003, PIKE 2005).

ROKITNICZKA — ACROCEPHALUS SCHOENOBAENUS

W badanej pod Wroclawiem populacji,
najczestszym socjalnym systemem kojarze-
nia byla monogamia. Od 89% do 100% sam-
cOw (n = 245) w roznych latach byla mo-
nogamiczna. W przypadku samic od 69% do
100% osobnikéw (n = 180) pozostawalo w
zwiazkach monogamicznych. W ciagu oSmiu
lata badan 10% wszystkich samcow bylo bi-
gamistami, a takze opisano proby poliandrii
ze strony samic (BOROWIEC 1999). Samce
rokitniczki nie braly udzialu w wysiadywa-
niu, a ich udziat w karmieniu (liczba wizyt
z pokarmem) pisklat wynosil 47%. Samce
poligyniczne mialy ponad dwukrotnie wyz-
szy sukces legowy w poroOwnaniu z samcami
monogamicznymi. Wi¢ksza produkcja pisklat

przez samce poligyniczne wynikala nie tylko
z faktu jednoczesnego posiadania dwoch l¢-
gow z réznymi samicami, ale takze z rOznic
w wysokoSci strat w legach. Gniazda sam-
cOw monogamicznych byly istotnie cze¢Sciej
niszczone przez drapiezniki w porOwnaniu z
gniazdami samcow poligynicznych. ROwniez
przezywalnos¢ mtodych do nast¢pnego roku
byla wyzsza w przypadku samcoOw poligynicz-
nych. Sukces legowy samic o réznym statusie
(partnerka samca monogamicznego, pierwsza
lub druga partnerka samca poligynicznego)
byt bardziej wyroOwnany. Jednakze produk-
cja podlotow na gniazdo byla istotnie wyzsza
w przypadku samic samcow poligynicznych
(zarOwno samice pierwsze, jak i drugie) w
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poréwnaniu z samicami samcOw monoga-
micznych. Samice monogamiczne uzupetnia-
ly jednak te straty przez dodatkowe legi i ich
produkcja roczna podlotow nie roznita sie
od tej produkcji samic ze zwiazkow poligy-
nicznych (BOROWIEC 1999).

We wszystkich, badanych dotad, euro-
pejskich populacjach rokitniczki przewaza
socjalna monogamia, jednak wykazano roz-
ny procent bigamistow: od catkowitego ich
braku w Wielkiej Brytanii w latach siedem-
dziesiatych, gdzie stwierdzono réwniez cal-
kowite zaniechanie Spiewu przez samce po
utworzeniu pary (CATCHPOLE 1977, 1980),
do 8% w latach dziewiecdziesiatych (BUCHA-
NAN i CATCHPOLE 2000). W populacji badane;j
w Szwecji stwierdzono wystepowanie 14%
bigamicznych samcoéw (HASSELQUIST i LANGE-
FORS 1998). We wszystkich badanych popula-
cjach stwierdzono rozna frekwencje samcow
poligynicznych w réznych latach badan. Licz-
ba samcow wznawiajacych Spiew po tym,

jak ich samica rozpoczeta wysiadywanie, z
ktorych nastepnie czeS¢ zostaje bigamistami,
moze zaleze¢ np. od dlugosci okresu przylo-
tu samic (BOROWIEC 1999). W populacji rokit-
niczki, badanej na rozlewiskach Srodkowego
biegu Nidy, na 187 samcow przebadanych w
ciagu siedmiu lat, tylko dwa byly poligynista-
mi (ZAJAC i SOLARZ 2004). Autorzy tlumacza
niski udzial poligynistbw ograniczonymi za-
sobami pokarmowymi.

Badania genetyczne nad ojcostwem u
rokitniczki wskazuja, ze zarOwno w Szwecji
(LANGEFORS i wspotaut. 1998), jak i w Wiel-
kiej Brytanii (BUCHANAN i CATCHPOLE 2000)
dochodzi do kopulacji pozamatzefiskich. Pro-
cent pisklat pochodzacych z tych kopulacji
wynosit odpowiednio 7,5 i 8,4, natomiast
gniazd z piskletami pochodzacymi od nie
socjalnego partnera bylo 23% i 34%. U ro-
kitniczki zatem, zaréwno samce, jak i samice
probuja zwiekszy¢ swoje dostosowanie, ko-
pulujac z dodatkowymi osobnikami.

TRZCINIAK — ACROCEPHALUS ARUNDINACEUS

System kojarzenia si¢ trzciniaka byl bada-
ny w poludniowo-zachodniej Polsce (DYRCZ
1977, 1986, 1988 i 1995), we Frankonii
(Srodkowe Niemcy) (BEIER 1981, CATCHPOLE
i wspotaut. 1985, LEISLER i WINK 2000) i w
potudniowej Szwecji (BENSCH i HASSELQUIST
1992, BENSCH 1996). U tego gatunku udziat
zwiazkOw poligynicznych jest wickszy niz w
przypadku rokitniczki. Samce poligyniczne
w populacjach badanych w wyzej wymie-
nionych trzech miejscach, w réznych latach,
stanowily odpowiednio: 2-21% (n = 487),
10-28% (n = 66) i 40% (n = ~200) (procent
w odniesieniu do lacznej liczby samcow mo-
nogamicznych i bezzennych). Poligyniczny
samiec trzciniaka z reguly laczyl sie z dwie-
ma samicami, a tylko wyjatkowo z trzema.
Na stawach milickich, druga samica skladata
pierwsze jajo Srednio tylko o 3,75 dni poz-
niej niz pierwsza, stad legi obu samic w du-
zym stopniu nakladaly sie na siebie (DYRCZ
1977). Samiec pomagal w karmieniu pisklat
pierwszej samicy, a rzadko i to w bardzo
malym stopniu, w gniezdzie drugiej samicy.
Sukces rozrodczy samic o réznym statusie w
kazdym z czterech lat badan byl najwyzszy
u pierwszych samic skojarzonych z samcami
poligynicznymi, Sredni u partnerek samcow
monogamicznych i najnizszy u drugich samic
zwiazanych z poligynistami. Srednia liczba
podlotéw produkowanych przez samice wy-

nosita odpowiednio: 4,0, 2,6, 2,1 i te roznice
byly statystycznie istotne. Niska produkcja
drugich samic, w poréwnaniu z samicami
pierwszymi i samicami monogamicznymi,
wynikala przede wszystkim z czestszego gi-
niecia pisklat z gtodu w ich gniazdach, a w
mniejszym stopniu, z wyzszych strat powo-
dowanych przez drapiezniki (DYRCZ 1986).
W badanych populacjach trzciniaka propor-
cje liczebne pici byly wyréwnane (mniej
wiecej 50% samcow i 50% samic). Rodzi sie
wiec pytanie dlaczego niektore samice decy-
duja si¢ na status drugiej samicy, pomimo,
ze na terenie badan zawsze byly bezzenne
samce, ktore zajmowaly terytoria i Spiewaly
przez wickszoS¢ okresu rozrodczego, ale nie
powiodlo im sie zdobycie partnerki. Proba
odpowiedzi na to pytanie jest model progu
poligynii (ORIANS 1969). Zalozeniem modelu
jest, ze samice przy wyborze samca kieruja
si¢ jakoScia jego terytorium. Po przekrocze-
niu w dot pewnego progu jakoSci teryto-
rium, bardziej oplaca si¢ osiedli¢c w lepszym
terytorium samca juz ,zZonatego” niz w zlym
terytorium kawalera. RzeczywiScie, na sta-
wach milickich, terytoria, na ktérych samiec
trzciniaka nie przywabil samicy byly gorszej
jakoSci o tyle, ze zawieraly tylko niewielkie
fragmenty trzcinowiska, a trzciny byly rzad-
kie, cienkie i nie dawaly odpowiedniego
oparcia i ukrycia ewentualnemu gniazdu.



88 ANDRZEJ DYRCZ, MARTA BOROWIEC

Mozna wiec przypuscic, ze samica decydujac
si¢ na status drugiej samicy wybiera najlep-
sza ze zlych opcji. W szwedzkiej populacji
trzciniaka wykazano, ze drugie samice czasa-
mi niszcza zniesienie pierwszej samicy (kto-
ra pozniej podejmuje leg uzupelniajacy) i w
ten sposob uzyskuja status pierwszej samicy,
z czym laczy sie pomoc samca w karmieniu
pisklat (HANSSON i wspotaut. 1997).

Badania przy uzyciu marker6w genetycz-
nych w populacji szwedzkiej i frankofiskiej
pokazaly, ze zaplodnienia poza-partnerskie
sa u trzciniaka rzadkie, zar6wno w przypad-
ku monogamicznych par, jak i grup poligy-
nicznych. W Szwecji, na 553 pisklat w 130
gniazdach (5 lat badan), tylko 3% pisklat
bylo sptodzonych przez obcego samca spo-
za zwiazku (5% legoéw zawieralo piskle spoza
zwiazku) (HASSELQUIST i wspoétaut. 1995). We
Frankonii, na 194 piskleta z 48 gniazd (5 lat
badan), 10% bylo efektem zaptodnienia poza-
partnerskiego (10% legoéw zawieralo piskle
spoza zwiazku) (LEISLER i wspotaut. 2000).

CATCHPOLE i wspotaut. (1985) przedstawi-
li alternatywna do progu poligynii, hipoteze
oszustwa, zapozyczona od ALATALO i wspol-
aut. (1981, 1982), ktorzy badali muchotow-
ke zalobna, Ficedula hypoleuca. Bezzenny
samiec trzciniaka Spiewa dluzsza i bardziej
ztozona piosenke niz samiec, ktory juz zyskat
samice (CATCHPOLE 1983). Potencjalny poli-
gynista, po uzyskaniu pierwszej samicy, jakis
czas Spiewa krotka piosenke samca zonatego
(funkcja tej piosenki jest odstraszenie moz-
liwych rywali), ale po pewnym czasie prze-
nosi si¢ na inne miejsce i zaczyna Spiewac
jak kawaler. Na tej podstawie autorzy przy-
puszczaja, ze druga samica nie wie o istnie-
niu pierwszej i decyduje sie¢ na potaczenie
z samcem, ktory zachowuje sie jak kawaler,
ale nim nie jest. Wydaje si¢ to jednak mato
prawdopodobne by u trzciniaka druga sami-
ca nie wiedziala o istnieniu pierwszej, bo bu-
duje czesto swoje gniazdo blisko (nawet tyl-
ko 10 m) od gniazda pierwszej samicy.

TRZCINIAK WSCHODNI — ACROCEPHALUS ORIENTALIS

Ptak ten zyje w potudniowo-wschodniej
Azji i do niedawna byl uwazany raczej za
podgatunek naszego trzciniaka, ale badania
genetyczne ostatecznie przesadzity o odreb-
noSci tego gatunku. System rozrodczy byt
szczegdélowo badany w Japonii. Udzial sam-
coOw poligynicznych w badanych popula-
cjach byl w granicach 17-80% (URANO 1985,
EzAKI 1990). Podobnie jak w przypadku
trzciniaka w Europie, byli to w przewazaja-
cej mierze bigamiSci i nieliczni ,trigamiSci”.
Tak wysoki procent poligynii moze miec
zwiazek z bardzo wysokim zageszczeniem
populacji legowej tego ptaka, ktore jest co
najmniej dziesieciokrotnie wyzsze niz w eu-
ropejskich populacjach trzciniaka (DYRCZ i
NAGATA 2002). Legi pierwszej i drugiej sami-
¢y trzciniaka w Japonii w mniejszym stopniu
nakladaty sie w czasie niz w Europie. Sredni
przedzial miedzy zlozeniem pierwszego jaja
przez pierwsza i druga samice wyniost 14,1
dnia (dla populacji ze stawow milickich
— 3,75 dnia). W zwiazku z tym, samiec z re-
guly karmil piskleta w gniazdach zaréwno
pierwszych jak i drugich samic, ale pomoc
dla drugich samic byla znacznie mniejsza.
Wysokie zageszczenie populacji legowej w
badanych w Japonii trzcinowiskach mogto

wynika¢ z obecnoSci w bezposrednim sa-
siedztwie obfitych zerowisk w postaci pol
ryzowych. Zdobycz przynoszona piskletom z
pol ryzowych (owady i inne bezkregowce)
byta przeci¢tnie wi¢cksza niz zdobycz z trzci-
nowisk (EzZAKI 1992). Wplyw na wysokie za-
geszczenie ptakow legowych w Japonii, w
okresie legowym trzciniaka (DYRCZ i FLINKS
2000), mogly mie¢ takze pojawy Chironomi-
dae, rzadko spotykane na tak masowa skale
w Europie.

Samce z poOznych legéw trzciniaka
wschodniego czasami porzucaly swoje sami-
ce wraz z legami (na etapie jaj lub pisklat).
Tak zachowujace si¢ samce (indywidualnie
oznakowane) w nastepnym roku przybywaty
wczesniej na legowisko, co dawatlo im wick-
sza szans¢ na zdobycie wiecej niz jednej sa-
micy (zostanie poligynista). W warunkach
obfitoSci pokarmu behawior ten moze miec
dla samca znaczenie przystosowawcze, bo
porzucone samice na ogot dawaty sobie rade
z samodzielnym wykarmieniem pisklat (cho-
ciaz nie wiadomo jaki to mialo wplyw na
ich dalsza przezywalnos¢), a porzucenie legu
dawato szanse na zwickszenie ewolucyjnego
dostosowania w nastepnym sezonie legowym
(EzAK1 1988, URANO 1992).
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WODNICZKA — ACROCEPHALUS PALUDICOLA

System rozrodczy wodniczki jest nie tylko
zupetlie rézny niz u innych przedstawicie-
li rodzaju, ale unikatowy w Swiecie ptakow.
Mozna go okresli¢ jako swoista odmianeg
promiskuityzmu. WickszoS¢ badan nad bio-
logia i ekologia tego ptaka byla prowadzo-
na w Kotlinie Biebrzanskiej. Wodniczka jest
gatunkiem stenotopowym, ktoéry optymalne
warunki rozrodu znajduje na otwartych, pod-
moktych lub zalewanych, turzycowiskach w
zyznych dolinach, nieuregulowanych, nizin-
nych rzek. Tego typu Srodowiska zostaly w
wiekszoSci przeksztalcone przez cziowieka
i obecnie wodniczka jest ptakiem globalnie
zagrozonym, ktérego okoto 17% Swiatowej
populacji Zyje na bagnach Biebrzy (Aquatic
Warbler Conservation Team 2004 — dane nie
publikowane).

Samce nie biora zadnego udzialu w wy-
chowaniu potomstwa i samica podejmuje
samotnie wszystkie obowiazki rodzicielskie,
poczawszy od budowy gniazda, a na karmie-
niu pisklat i podlotéw konczac. A wiec sam-
ce i samice wioda zupelnie niezalezny tryb
zycia spotykajac sie tylko w czasie kopula-
cji. Samce nie bronia czynnie okreSlonych
terytoriow, cho¢ maja dos¢ stale miejsca
Spiewu. Indywidualnie oznakowane koloro-
wymi obraczkami samce przez caly sezon
legowy Spiewaly z mniej wiecej jednako-
wa intensywnoScia z tych samych miejsc
(DYRCZ i ZDUNEK 1993a). Jednakze badania
telemetryczne wykazaly, ze poszczegolne
samce patroluja znaczny obszar (do 7,8 ha),
prawdopodobnie szukajac sposobnosci do
kopulacji z wieksza liczba samic (SCHAEFER
i wspotaut. 2000). Samice natomiast, wyka-
zuja oznaki terytorialnoSci i obserwowano
ich zachowania agresywne skierowane do
innych samic. Zastosowanie techniki marke-
row genetycznych pozwolilo na ostateczne
udokumentowanie promiskuitycznego cha-
rakteru systemu rozrodczego wodniczki. W
probce 64 badanych gniazd (w latach 1993,
1994 i 1997), w 78% gniazd piskleta mialy
wiecej niz jednego genetycznego ojca (tzw.
legi multipaternalne), z tego w 4 gniazdach
az po pieciu roznych ojcow (DYRCZ i wspol-
aut. 2002). Udzial legow multipaternalnych
zmienial sie w réznych latach i prawdopo-
dobnie zalezal od warunkoéw pogodowych,
a co za tym idzie, pokarmowych. W sezo-
nach legowych chlodnych i deszczowych,
gdy owadozernemu ptakowi trudniej zdobyc¢

pokarm, udzial legéw multipaternalnych byt
nizszy. Pomimo specyficznego systemu koja-
rzenia sie, proporcje liczbowe plci, zaro6wno
u ptakOw dorostych, jak i pisklat byly wy-
rownane (DYRCZ i ZDUNEK 1993a, DYRCZ i
wspotaut. 2004).

Z. promiskuityzmem wodniczki wiaza sie
pewne behawioralne i fizjologiczne przysto-
sowania samcow. Kopulacja u tego gatunku
trwa wyjatkowo dtugo. Srednio samiec pozo-
staje na grzbiecie samicy 24 minuty. W tym
okresie dochodzi przeci¢tnie do 6 ejakulacji.
U wickszosci matych ptakéw, tacznie z inny-
mi przedstawicielami rodzaju Acrocephalus,
kopulacja trwa 1-2 sekundy. Z badanych pod
tym wzgledem gatunkéw ptakéw, jadra sam-
ca wodniczki i pecherzyki nasienne sa naj-
wicksze w stosunku do masy ciala i produ-
kuje on najwiecej (procz pokrzywnicy Pru-
nella modularis) plemnikéw (SCHULZE-HAGEN
i wspotaut. 1995). WartoS¢ adaptacyjna tych
przystosowan interpretuje si¢ nastepujaco.
Srodowisko, w ktorym zyje wodniczka jest
mato przejrzyste. WickszoS¢ czasu ptaki spe-
dzaja chodzac wsrod gestych turzyc. W tych
warunkach pilnowanie samicy przez samca,
by nie kopulowala z innymi samcami, jest
utrudnione. Dlugotrwate kopulacje sa forma
monopolizacji samicy przez samca, a insemi-
nacja duza iloScia spermy zwieksza szanse na
skuteczna konkurencje spermy danego sam-
ca z plemnikami innych samcéw w drogach
rodnych samicy.

Samce uwolnione od obowiazkéw rodzi-
cielskich, w porze legowej posSwiecaja czas
glownie na Spiew i loty tokowe, starajac si¢
przywabi¢ samice. Jak wykazaly badania te-
lemetryczne, samice w okresie ptodnosci
odwiedzaja wybrane samce na wiekszej prze-
strzeni prawdopodobnie w celu odbycia ko-
pulacji (SCHAEFER i wspotaut. 2000). Ponie-
waz kazde jajo zapladniane jest oddzielnie,
w legu jednej samicy piskleta moga mieé
roznych ojcow. Emancypacja samcow od
obowiazkéw rodzicielskich byla prawdopo-
dobnie mozliwa dzigki zyznoSci Srodowiska
torfowisk niskich, w ktorym zyja wodniczki,
obfitujacego w zasoby pokarmu w postaci
owadow i pajakow (SCHULZE-HAGEN i wspol-
aut. 1989, DYRCZ i ZDUNEK 1993a). Gniazdo
umieszcza samica w miejscach, gdzie zasoby
pokarmu sa najobfitsze i najczeSciej poszuku-
je pokarmu dla pisklat w bliskim sasiedztwie
gniazda (DYRCZ i ZDUNEK 1993a). W okresie
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wysiadywania jaj samica, czeSciej niz inne
gatunki ptakOw o podobnej biologii i wiel-
koSci, robi przerwy na zerowanie i szuka po-
karmu blisko gniazda (DYRCZ 1993).

W probie 25 gniazd monitorowanych na
Biebrzy dlugo$S¢ okresu przebywania pisk-
lat w gnieZdzie wahala si¢ od 13 dni (jedno
gniazdo) do 16 dni (DYRCZ i ZDUNEK 1993b).
Okres pisklecy wodniczki jest dluzszy niz u
spokrewnionych gatunkéw i piskleta ros-
na wolniej. Mozna to interpretowac jako z
jednej strony wynik karmienia pisklat tylko
przez jednego rodzica, a z drugiej strony jest
to mozliwe z powodu wyjatkowo niskich
strat w gniazdach wodniczki (DYRCZ i ZDU-
NEK 1993b, DYRCZ i wspotaut. 1994).

System rozrodczy wodniczki mozna okre-
Sli¢ jako promiskuityczny, poniewaz samce
maja wiele partnerek i nie biora udzialu w
opiece nad potomstwem, a takze samice la-
cza sie z wieloma partnerami. Jaka jest war-
toS¢ przystosowawcza tego rodzaju strategii
dla samic nie jest do kofca jasne i wymaga
dalszych badan. Stwierdzono jedynie, zZe sam-
ce maja bardzo rdézny sukces rozrodczy, co
sugeruje istnienie silnej selekcji dokonywane;j
przez samice. Wsrod 33 przebadanych sam-
cow, poszczegllne ptaki splodzily w trakcie

jednego sezonu rozrodczego od 1 do 8 pisk-
lat, przy czym rozktad byl bardzo nieréwno-
mierny: wiekszoS¢ samcow sptodzita tylko
jedno piskle, a nieliczne — 5-8 pisklat (tj.
18% samcow splodzito 44% pisklat). Szesna-
Scie z 33 badanych samcoéw (48,5%) bylo za-
infekowanych przez Trypanosoma (wiciowce
z tego rodzaju powoduja Spiaczke u czlowie-
ka). Zainfekowane samce splodzily przeciet-
nie mniej pisklat, mialy mniejsza mase ciala i
prawdopodobnie przybywaly wiosna pdzniej
na tereny legowe. Liczba pisklat sptodzonych
przez pojedynczego samca byla natomiast
istotnie dodatnio skorelowana z jego otlusz-
czeniem, dhlugoscia skrzydta i data zlozenia
przez samice pierwszego jaja w gniezdzie, w
ktorym sptodzit on jedno lub wiecej pisklat.
Mozna przypusci¢, ze réwniez w przypadku
zainfekowania pasozytami krwi samice daza
do kopulacji z samcami niezainfekowanymi
(DYRrCz i wspotaut. 2005). W porOwnaniu z
trzciniakiem i trzcinniczkiem, procent niewy-
klutych jaj w gniazdach (prawdopodobnie z
powodu nie zaplodnienia) wodniczki byt niz-
szy (DYRCZ i ZDUNEK 1993b), co sugeruje, ze
jednym z powodoéw poszukiwania przez sa-
mice wielu partnerow jest zabezpieczenie si¢
przed deficytem spermy.

PODSUMOWANIE I WNIOSKI

Roznorodnos¢ i skomplikowanie syste-
mow rozrodczych ptakéw znajduje ewolucyj-
ne wytlumaczenie na gruncie socjobiologicz-
nej zasady, ze osobniki egoistycznie daza do
maksymalizacji swego dostosowania (dobor
dziala na poziomie osobnika czy genu, a nie
populacji) i nie ma zachowan, ktore wyewo-
luowaly ,dla dobra gatunku”. W zwiazku z
tym istnieje konflikt plci i rzeczywisty system
rozrodczy jest wypadkowa tego konfliktu.

W obrebie niewielkiego rodzaju ptakow
(Acrocephalus) stwierdzono cala game so-
cjalnych systemoéw rozrodczych od monoga-
mii po promiskuityzm. Te zwiazki socjalne z
grubsza odzwierciedlaja zwiazki genetyczne
(genetyczne ojcostwo i macierzynstwo) z wy-
jatkiem tego, ze brak stuprocentowej mono-
gamii genetycznej. Roznorodnos¢ systemow
rozrodczych zaznacza sie¢ nie tylko na pozio-
mie miedzygatunkowym, ale tez Srodgatun-
kowym. W roznych populacjach tego samego
gatunku moze dominowac genetyczna mono-
gamia lub genetyczna poligynia; co wigcej,

te roznice moga dotyczyC tej samej populacji
w roznych latach. Sugeruje to wpltyw warun-
kow Srodowiska. Natomiast fakty te przecza
hipotezie, ze blisko spokrewnione gatunki
wykazuja tendencj¢ do podobnych systemow
rozrodczych z powodu wspolnej przeszio-
sci ewolucyjnej (LACK 1968, EMLEN i ORING
1977, BENNETT i OWENS 2002). Na przyklad,
dwa bardzo blisko spokrewnione gatunki z
rodzaju Acrocephalus (dawniej uwazane za
blizniacze) — rokitniczka i wodniczka — maja
zupetnie inne systemy rozrodcze. Wsrod
czynnikow Srodowiska najwazniejsze wydaja
siec by¢ zasoby dostepnego pokarmu. Ogol-
nie, zmiennoS$¢ systemOw rozrodczych u ga-
tunkow z rodzaju Acrocephalus potwierdza
zasade, ze systemy inne niZz monogamicz-
ne wystepuja w Srodowiskach bogatych w
pokarm (GOwATY 1981, LEISLER i wspotaut.
2002), w ktorych moze wystapi¢ czesciowe
(rokitniczka, trzciniak) lub calkowite (wod-
niczka) wyzwolenie si¢ samca od obowiaz-
kow rodzicielskich.
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BETWEEN MONOGAMY AND PROMISCUITY - HOW DOES BEHAVIOURAL ECOLOGY EXPLAIN
THE DIVERSITY OF AVIAN MATING SYSTEMS?

Summary

The evolution of diversity and complexity of
avian mating systems can be explained basing on so-
ciobiological assumption that individuals maximize
their fitness (selection acts on the level of individu-
als or genotype but not population) and no behav-
iour could have evolved for ,the good of a species”.
As a result there is a conflict between sexes and a
mating system is the outcome of this conflict.

Within a small genus Acrocephalus the whole
spectrum of mating systems from monogamy to
promiscuity has been described. The social relation-
ships roughly reflect genetic links (genetic paternity
and maternity), but no species is in 100% geneti-
cally monogamous. The diversity of mating systems
can be found not only while comparing different
species but also within a species. In various popula-
tions of the same species genetic monogamy or po-

lygyny can dominate. Moreover, such differences can
be found in the same population in different years.
This suggests the influence of environmental factors.
These facts contradict the hypothesis that closely re-
lated species have similar mating systems as a result
of common evolutionary history. For example, two
closely related species from the genus Acrocephalus
(in the past considered as sibling species): sedge
warbler and aquatic warbler have completely differ-
ent mating systems. Among environmental factors
most important seem to be potential food resources.
In general, the diversity of mating systems in the ge-
nus Acrocephalus supports the hypothesis that non-
monogamous mating systems occur in habitats rich
in food resources in which males can partly (sedge
warbler, great reed warbler) or totally (aquatic war-
bler) be emancipated from parental duties.
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