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MECHANIZMY AGREGOWANIA TERYTORIOW LEGOWYCH PRZEZ PTAKI SPIEWAJACE*

WSTEP

W procesie wybiorczoSci Srodowiskowej
ptaki rozrozniaja i oceniaja potencjalne miej-
sca legowe oraz wybieraja najbardziej opty-
malne z aktualnie dostepnych. Prowadzi to
do zréznicowanego rozmieszczenia osobni-
koéw w czasie i przestrzeni. Wiele gatunkow
ptakow wodnych, jak np. mewy (Laridae),
rurkonose (Procellariiformes) i pelnopletwe
(Pelecaniformes), tworzy kolonie legowe, w
ktorych pary gniazduja bardzo blisko siebie,
broniac niewielkich terytoriow. Niekiedy te-
rytorium, znajdujace si¢ np. na poélce skalnej,
moze mie¢ powierzchni¢ mniejsza niz 1m? i
jest wykorzystywane wylacznie jako miejsce
ulokowania gniazda. W przypadku innych
gatunkow ptakow, jak np. u przedstawicie-
li wickszoSci szponiastych (Acciptriformes),
pary utrzymuja terytoria, ktoérych powierzch-
nia moze liczy¢ nawet kilka-kilkanaScie km?.
Efektem tego jest znacznie rozproszone roz-
mieszczenie poszczegdlnych par legowych
(FULLER 2012).

Niektore gatunki ptakow Spiewajacych
(Oscines) rowniez moga tworzy¢ kolonie le-
gowe, jak np. dymowki (Hirundo rustica),
lub gniazdowa¢ w znacznym rozproszeniu,
co jest charakterystyczne np. dla grubodzio-
bow (Coccothraustes coccothraustes). Jednak-
Ze, CZESto Wzorzec rozmieszczenia terytoriow
u ptakoéw Spiewajacych przyjmuje charakter
wewnatrz- lub miedzygatunkowych agregacji.
Agregacje sa forma poSrednia miedzy kolo-

nia legowa, a gniazdowaniem rozproszonym
(FuLLER 2012). Dotychczas badacze definio-
wali agregacje na wiele sposobow (HERRE-
MANS 1993, PERRY i ANDERSEN 2003, TAROF i
RATCLIFFE 2004, FULLER 2012). W niniejszej
pracy, kazdorazowo piszac o agregacji, mamy
na mySli wzglednie trwala (tj. utrzymywana
przynajmniej przez wieksza czeS¢ sezonu le-
gowego) koncentracje osobnikow, ktorych
granice terytoriow polozone sa w bliskiej
odleglosci od siebie lub, w niektorych przy-
padkach, wrecz do siebie przylegaja. Ponad-
to, osobniki tworza wyrazne zgrupowania te-
rytoriow, pomimo ze w poblizu dostepne sa
miejsca alternatywne, ktore odpowiadaja ich
preferencjom siedliskowym i nie sa zajete
przez inne osobniki (FULLER 2012).

Agregacje moga mie¢ charakter legowy
(np. agregacje terytoriow), jak i nielegowy
(np. agregacje zerujacych osobnikow), a ich
cztlonkami moga by¢ osobniki zar6wno tego
samego, jak i réznych gatunkow. Tworzenie
roznego rodzaju agregacji opisano na przy-
kladzie wielu grup zwierzat, w tym owadow,
ryb, ptakow i ssakow (np. GOODALE i wspot-
aut. 2010). W niniejszej pracy skupiamy si¢
na wewnatrz- i miedzygatunkowych agrega-
cjach terytoriow legowych obserwowanych u
ptakow Spiewajacych. Formowanie tego typu
przestrzennych agregacji stwierdzono miedzy
innymi u dzierzby siwej (Lanius Iludovicia-
nus), Swistunki lesnej (Phylloscopus sibila-

*Praca zostala sfinansowana ze Srodkow Narodowego Centrum Nauki 2012/07/N/NZ8/00129.
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trix) oraz Swistunki zoltawej (Phylloscopus
inornatus) (PERRY i ANDERSEN 2003, TAROF i
RATCLIFFE 2004, SRIDHAR i wspotaut. 2009).
Dotychczas badacze zaproponowali wie-
le hipotez tlumaczacych powstawanie prze-
strzennych agregacji terytoriow u ptakow
Spiewajacych (TAROF i RATCLIFFE 2004, FULLER
2012). Hipotezy te podzieliliSmy na 4 grupy,
jako kryterium przyjmujac mechanizm pro-
wadzacy do powstania i utrzymywania agre-
gacji (por. TAROF i RATCLIFFE 2004). W ten
sposob wyrozniliSmy grupe hipotez zwiaza-
nych z nier6wnomiernym rozmieszczeniem
zasobOw, zgodnie z ktorymi agregacje sa
efektem osiedlania sie¢ osobniko6w w gradien-

cie zmiennoSci, np. Zrodel pokarmu. Jako
druga grupe hipotez przedstawiamy te zwia-
zane z wymiana informacji socjalnych, zgod-
nie z ktorymi zgrupowania terytoriow po-
wstaja jako efekt wewnatrz- lub miedzygatun-
kowej wymiany informacji o jakoSci siedlisk
miedzy osobnikami. Zgodnie z hipotezami
zwiazanymi z doborem plciowym, powstawa-
nie agregacji zwiazane jest ze zwickszaniem
szans na znalezienie partnera do rozrodu
lub dazeniem do uzyskiwania latwego doste-
pu do kopulacji pozapartnerskich. Ostatnia
grupe hipotez stanowia te, traktujace o roli
gniazdowania w agregacji jako strategii anty-
drapiezniczej.

MECHANIZMY PROWADZACE DO AGREGOWANIA TERYTORIOW

NIEROWNOMIERNE ROZMIESZCZENIE ZASOBOW

Dla wyjasnienia mechanizmoéw determi-
nujacych rozmieszczenie osobnikOw w prze-
strzeni FRETWELL i LucAs (1970) zapropono-
wali model rozmieszczenia idealnie swobod-
nego (ang. ideal free distribution, IFD), na
podstawie ktorego FRETWELL (1972) wysunat
nastepnie koncepcje rozmieszczenia idealnie
despotycznego (ang. ideal despotic distribu-
tion, IDD). Zgodnie z koncepcja rozmiesz-
czenia idealnie swobodnego, kazdy osobnik
dazy do zasiedlenia najbardziej odpowied-
niego siedliska, zapewniajacego bogate 7ro-
dia zasobow i warunki do rozrodu. Wedlug
modelu IFD wszystkie osobniki charaktery-
zuja sie jednakowymi zdolnoSciami konku-
rencyjnymi, wiedza, ktore siedliska pozwola
na maksymalizacje ich dostosowania i maja
swobodny dostep do kazdego ptata siedli-
skowego (MAszczyk 2008). Dlatego w S$ro-
dowiskach, w ktorych zasoby rozmieszczo-
ne sa nierOwnomiernie, siedliska najwyzszej
jakoSci skupia¢ beda wiecej osobnikow, niz
te gorszej jakoSci, tak ze wszystkie jednostki
beda mialy jednakowy dostep do zasobow
(CALSBEEK i SINERVO 2002). Zgodnie z kon-
cepcja rozmieszczenia idealnie despotyczne-
go osobniki charakteryzuja si¢ odmiennymi
zdolnoSciami konkurencyjnymi, co skutkuje
zroznicowaniem szans na zasiedlenie najbar-
dziej odpowiedniego Srodowiska. Osobniki
nie maja swobodnego dostepu do wszystkich
zasobOw (CALSBEEK i SINERVO 2002). Konku-
ruja o mozliwoS¢ osiedlenia si¢ w danym
ptacie, a siedliska najlepszej jakoSci zostana
zajete przez najsilniejszych (NOCERA i wspot-
aut. 2009).

U wielu gatunkow ptakOw wzorzec roz-
mieszczenia  terytoriow  poszczegolnych
osobnikéw odpowiada rozmieszczeniu zaso-
bow w Srodowisku. Nawet w Srodowiskach
homogenicznych pod wzgledem struktury,
zasoby, np. obfito§¢ pokarmu, moga wyka-
zywaC przestrzenne zroznicowanie, ktore
nie odzwierciedla zroznicowania struktu-
ry siedliska (FULLER 2012). Jesli zasoby roz-
mieszczone sa nieregularnie, skupiskowo,
wowczas osobniki moga grupowac sie wokot
nich, formujac przestrzenne agregacje teryto-
riow. Powstawanie agregacji w odpowiedzi
na heterogeniczne wystepowanie zasobow
w Srodowisku zaproponowano dla wyjasnie-
nia wzorcOw rozmieszczenia np. Swistunek
(Phylloscopus spp.) i zniczka (Regulus regu-
lus) (TAROF i RATCLIFFE 2004). Grupowanie
terytoriow w gradiencie zasoboéw stwierdzo-
no rowniez u lasowki niebieskiej (Dendroica
cerulea) (ROTH i ISLAM 2007) i kasztanowa-
tej (Dendroica castanea), ktorych rozmiesz-
czenie zwiazane bylo z obecnoScia gasienic
dwoch gatunkow motyli nocnych, Choristo-
neura fumiferana oraz Malacosoma disstria
(TAROF i RATCLIFFE 2004). Zgodnie z mode-
lem rozmieszczenia idealnie swobodnego,
ptaki beda agregowac terytoria do momentu,
w ktorym osiagniety zostanie poziom pojem-
nosci siedliska. Po jego przekroczeniu, dalsze
osiedlanie sie¢ w poblizu innych osobnikow
bedzie skutkowalo nizszym dostosowaniem
per capita, stad nowoprzybyte osobniki beda
unikaly dotaczania do takich agregacji. Zatem
maksymalna wielkoS¢ agregacji w danym
obszarze powinna by¢ proporcjonalna do
wielkoSci plata najbardziej odpowiedniego
siedliska oraz jego zasobnosci. Wedlug mo-
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delu rozmieszczenia idealnie despotycznego
mozliwos¢ agregowania terytoriOw ograni-
czana jest, procz pojemnosci siedliska, zdol-
noSciami konkurencyjnymi osobnikéw. Po
osiedleniu si¢ osobnikOw dominujacych w
siedliskach najwyzszej jakoSci, jednostki stab-
sze zepchnicte zostana w siedliska mniej ko-
rzystne/suboptymalne. W ten sposob moga
powsta¢ agregacje dominujacych (np. star-
szych, bardziej doswiadczonych) osobnikow
w siedliskach najwyzszej jakoSci, a osobniki
podporzadkowane (np. mlodsze, mniej do-
Swiadczone) zajmowac beda siedliska subop-
tymalne (CALSBEEK i SINERVO 2002, MASZCZYK
2008).

Cho¢ nierO6wnomierne rozmieszczenie
zasobOw moze tlumaczy¢ agregowanie tery-
toriow u ptakow, wiele badan nie znajduje
potwierdzenia dla tej hipotezy. Przykladem
moga by¢ studia nad paséwka Spiewna (Me-
lospiza melodia), lasowka szaro-zotta (Den-
droica kirtlandii) czy tuszczykiem lazuro-
wym (Passerina amoena), w przypadku kto-
rych rozmieszczenie terytoriow poszczegol-
nych osobnikéw nie mogto by¢ wyjaSnione
nieregularnym wystepowaniem zasobow w
srodowisku (TAROF i RATCLIFFE 2004, MARIET-
TE i GRIFFITH 2012). Badacze zaproponowali
zatem hipotezy alternatywne, ttumaczace po-
wstawanie przestrzennych agregacji teryto-
riow u ptakow Spiewajacych.

AGREGACJE JAKO EFEKT WYKORZYSTYWANIA
INFORMACJI SOCJALNYCH

Zgodnie z zaproponowana przez WARDA
i ZAHAVIEGO (1973) hipoteza centrow infor-
macyjnych (ang. information-center hypothe-
sis), osobniki grupuja si¢ w celu uzyskiwania
informacji o lokalizacji pokarmu od innych
osobnikoéw. Poczatkowo hipoteza ta zostala
zaproponowana w konteksScie ekologii zero-
wania, jednakze dziS wiele badan wskazuje
na to, ze informacje socjalne sa wykorzysty-
wane rowniez w wielu innych kontekstach,
w tym w procesie wybiorczosci siedliskowe;j,
co prowadzi do powstawania wewnatrz- i
mie¢dzygatunkowych  agregacji  terytoriow
(DALL i wspotaut. 2005, MORAND-FERRON i
wspolaut. 2010). Osobniki niektorych gatun-
koéw ptakoéow (np. migrantow dlugodystanso-
wych) maja silnie ograniczone mozliwosci
inwestowania duzych naktadéw czasu i ener-
gii na zdobywanie informacji o jakoSci po-
tencjalnych siedlisk legowych. Stad, zamiast
bezposredniego probkowania wielu platow
siedliskowych, przy podejmowaniu decyzji
o osiedleniu si¢ moga uzywac strategii alter-

natywnych, w tym opartych na informacji
socjalnej (patrz SZYMKOWIAK 2013). Jedna z
nich jest korzystanie z tzw. wskazowek we-
wnatrzgatunkowych (ang. conspecific cues)
(Stamps 1988, 1991; DANCHIN i wspoélaut.
2004). Zageszczenie osobnikoOw w danym
siedlisku zwykle jest funkcja jego jakoSci
(FULLER 2012). Ponadto, osobniki tego same-
go gatunku wspoldziela swoje nisze ekolo-
giczne, w zwiazku z czym sa uzaleznione od
takich samych zasobow i takie same czynniki
srodowiskowe (np. takie same drapiezniki
i pasozyty) wplywaja na ich dostosowanie.
Stad, obecnos¢ innych osobnikOw wlasnego
gatunku w danym siedlisku moze byc¢
wskazowka Swiadczaca o jego jakoSci. Je-
Sli osobniki podejmuja decyzje w oparciu o
wskazowki wewnatrzgatunkowe, osiedlaja
sic w poblizu innych osobnikéw, pomimo
iz niedaleko pozostaja siedliska niezajmowa-
ne. Taka strategia wyboru miejsc legowych
prowadzi do powstawania wewnatrzgatunko-
wych agregacji terytoriow i zostala nazwana
Swewnatrzgatunkowym przyciagganiem” (ang.
conspecific attraction) (Stamps 1987, 1988,
1991). Ze strategii tej korzystaja np. ryzoja-
dy (Delichonyx oryzivorus) i bagienniki zot-
tobrewe (Passerculus sandwichensis), zwia-
zane z lakami i preriami gatunki migrujace,
ktorych tereny legowe obejmuja gtownie
srodkowe obszary Ameryki Polnocnej (No-
CERA i wspoétaut. 2009). Mechanizm agrego-
wania terytoriow wskutek wykorzystywania
przez osobniki wskazowek wewnatrzgatun-
kowych opisano rowniez miedzy innymi na
przykladzie australijskiej populacji zeberki
(Taeniopygia guttata) (MARIETTE i GRIFFITH
2012).

W procesie wybiorczosci Srodowiskowej,
ptaki moga korzysta¢ rOwniez z innego typu
informacji socjalnej — wskazowek miedzyga-
tunkowych (ang. heterospecific cues) (MONK-
KONEN i wspotaut. 1990, 1997, 1999). Jesli
dwa gatunki wspoldziela swoje nisze ekolo-
giczne w znacznym stopniu, wtedy obecnosc
w siedlisku jednego z nich moze by¢ wska-
zOwka przy podejmowaniu decyzji o osiedla-
niu si¢ dla drugiego. Im bardziej ich nisze si¢
nakltadaja, tym bardziej sa one uzaleznione
od podobnych zasobow, ktore w podobnym
stopniu wpltywaja na ich dostosowanie. Za-
tem, najbardziej wartoSciowym wskaznikiem
jakoSci siedliska moze by¢ obecnoS¢ w nim
najsilniejszych konkurentow (MONKKONEN i
wspotaut. 1990, MONKKONEN i FORSMAN 2002,
PAREJO i wspotaut. 2005, SEPPANEN i wspoOlaut.
2007, FORSMAN i wspotaut. 2008). Osobniki,
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ktore korzystaja ze wskazowek miedzygatun-
kowych w procesie wybiodrczosci Srodowi-
skowej osiedlaja sie¢ w poblizu osobnikow
innych gatunkow o podobnych niszach eko-
logicznych. Taka strategia wybierania siedlisk
zostala nazwana przez MONKKONENA i wspot-
aut. (1990) ,miedzygatunkowym przyciaga-
niem” (ang. heterospecific attraction) i moze
prowadzi¢ do formowania miedzygatunko-
wych agregacji terytoriow. Dotychczas wyko-
rzystywanie zageszczenia lokalnej populacji
konkurenta jako wskazowki, Swiadczacej o
jakoSci siedliska, w ktorym gatunek ten wy-

stepuje, opisano u wielu gatunkow ptakow
Spiewajacych (MONKKONEN i FORSMAN 2002).
Zrodlem informacji sa najczesciej rezydenci,
glownie sikory, np. bogatka (Parus major),
czarnogtowka (Poecile montanus) i modrasz-
ka (Cyanistes caeruleus), a ,uzytkownikami”
informacji socjalnej gatunki migrujace, np.
zieba (Fringilla coelebs), dzwoniec (Chloris
chloris), czy kapturka (Sylvia atricapilla)
(np. MONKKONEN i wspotaut. 1990, TIMONEN
i wspotaut. 1994, THOMSON i wspoétaut. 2003,
FORSMAN i wspoétaut. 2009).

HIPOTEZY ZWIAZANE Z DOBOREM PLCIOWYM

Agregacje terytoriow moga powstawac
rowniez jako efekt dzialania doboru piciowe-
go. U ptakow, u ktorych rozréod poprzedzaja
grupowe toki (ang. lek mating), np. u bata-
lionow (Philomachus pugnax) lub cietrzewi
(Tetrao tetrix), samce gromadza si¢ na toko-
wiskach, aby konkurowac¢ o wzgledy samic.
Na tokowisku kazdy samiec broni niewiel-
kiego terytorium godowego, ktore nie zawie-
ra zadnych zasobow (KREBS i DAVIES 2001).
Czesto jest to plat nagiej ziemi, ktory shuzy
tylko i wylacznie jako arena do eksponowa-
nia walorOw samca przed samicami. W ten
sposOb na tokowiskach tworza sie czasowe
agregacje matych terytoriow, ktore przesta-
ja istnie¢ po uformowaniu si¢ par legowych
lub po kopulacji, jesli pary legowe w typo-
wym znaczeniu nie sa zawiazywane. Taki ro-
dzaj zalotow nie jest powszechny w Swiecie
ptakow i dotychczas zostal opisany zaledwie
u kilkudziesieciu gatunkéw (KREBS i DAVIES
2001). Tradycyjnie kojarzony jest gtownie z
przedstawicielami rodziny kurowatych (Pha-
sianidae), np. wspomnianym cietrzewiem
lub gluszcem (Tetrao urogallus), lub ptaka-
mi siewkowymi (Charadriiformes). Jednakze,
zgodnie z hipoteza WAGNERA (1997), podob-
ny mechanizm moze prowadzi¢ do powsta-
wania trwalych, tzn. utrzymujacych si¢ przez
caly sezon legowy agregacji terytoriow row-
niez u ptakow Spiewajacych, tworzac tzw.
ukryte tokowiska (ang. hidden leks). Ptaki
te zazwyczaj posiadaja terytoria uniwersalne,
tzn. takie, ktore zawieraja wszystkie niezbed-
ne dla przezycia i rozrodu zasoby. Terytoria
te maja znacznie wigksza powierzchnie od
tych obserwowanych na  klasycznych” to-
kowiskach, a poszczegdlne samce rozmiesz-
czone sa w wyraznie wiekszej odlegtosci od
siebie. Stad, tokowiska ptakOw Spiewajacych

nazywane sa ,ukrytymi”, a agregacje odnosza
sie do znacznie wickszej skali przestrzennej
(FLETCHER i MILLER 20006). Zgodnie z hipoteza
WAGNERA (1997), formowanie si¢ tego typu
agregacji wynika z dazenia samic do uzyski-
wania latwego dostepu do kopulacji poza-
partnerskich. Obecnie rozwaza si¢ dwa glow-
ne modele prowadzace do ewolucji takich
agregacji. Wedlug tzw. modelu preferencji
samic, samice preferuja samce, ktorych tery-
toria sa zagregowane, aby redukowac¢ wydat-
ki czasowe i energetyczne potrzebne na do-
konywanie oceny poszczegolnych osobnikoéw
(TAROF i wspotaut. 2005). Ponadto, bliskie sa-
siedztwo wielu samcoéw znacznie ulatwia im
dostep do kopulacji pozapartnerskich (TAROF
i wspotaut. 2005). Samce spoza agregacji nie
sa wybierane przez samice, przez co ich suk-
ces rozrodczy per capita zmniejsza si¢. Stad,
dobor faworyzuje osobniki gniazdujace w
sasiedztwie innych, a mechanizm ten prowa-
dzi do powstawania agregacji terytorialnych
samcOw. Prawdopodobnie, zgodnie z tym
modelem formuja si¢ agregacje terytoriow
np. u wasatki (Panurus biarmicus) (HOI i
HOI-LEITNER 1997). Model alternatywny zakla-
da, ze samice skupiaja sie¢ wokol samcow o
wyjatkowej atrakcyjnoSci (ang. hotshot ma-
les), ktorych terytoria stanowia centra pOZ-
niejszych agregacji (TAROF i wspotaut. 2005).
Obecnos¢ samic powoduje, ze wokot samca
centralnego swoje terytoria agreguja inne
samce. Osobniki te sa preferowane jako part-
nerzy socjalni, podczas gdy samce centralne
sa zrodlem kopulacji pozapartnerskich dla
samic (TAROF i wspotaut. 2005). Powstale w
ten sposOb agregacje terytoriow mozna zaob-
serwowac np. u tuszczyka lazurowego (FLET-
CHER i MILLER 2006).
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Powstawanie agregacji terytoriOw moze
by¢ tlumaczone jako efekt dzialania doboru
plciowego rowniez u gatunkéw, u ktorych
kopulacje pozapartnerskie sa zjawiskiem
rzadkim. Zgodnie z efektem Allee’go, istnieje
pewna krytyczna wartoS¢ minimalna zagesz-
czenia populacji, ponizej ktorej wspotczynnik
reprodukcji i szanse przetrwania osobnikow
znacznie maleja (ALLEE 1951). Wsrod kilku
mechanizmow, ktéore moga generowac efekt
Allee’go, MOLLER i DANCHIN (2008) wyrdznia-
ja trudnoSci w znalezieniu partnera do rozro-
du. TrudnoSci te moga by¢ powodowane np.
zbyt duzym rozproszeniem osobnikOw wyni-
kajacym z niskiego zageszczenia lokalnej po-
pulacji. Samice moga wiec preferowaé samce
gniazdujace w agregacjach, poniewaz osobni-

ki te sa tatwiejsze do zlokalizowania, nie mu-
sza przy tym odnosi¢ korzySci z uzyskiwania
dostepu do kopulacji pozapartnerskich. Stad,
zgodnie z hipoteza wyboru partnerow socjal-
nych (ang. social mate-choice hypothesis),
samce powinny agregowac terytoria, aby byc
lepiej zauwazalnymi, zwigkszajac przez to
swoje szanse na znalezienie partnerki (TAROF
i RATCLIFFE 2004). Ponadto, obserwowanie
zachowan rozrodczych innych osobnikow
moze wywiera¢ efekt stymulujacy (ang. so-
cial facilitation hypothesis) (TAROF i RATCLIF-
FE 2004). Wskutek tego, sasiedzi skracaja dy-
stans miedzy swoimi terytoriami, co ulatwia
im wzajemna obserwacj¢ i prowadzi do po-
wstawania przestrzennych agregacji.

STRATEGIE ANTYDRAPIEZNICZE

Wydawac by sie moglo, ze osiedlanie si¢
w poblizu innych osobnikow, zaréwno wia-
snego, jak i innych gatunkoéw o zblizonych
niszach ekologicznych nie jest optacalne, ze
wzgledu na koszty konkurencji o zasoby oraz
wicksze ryzyko zauwazenia przez drapieznika
grupy osobnikow w porOwnaniu z jednost-
ka. Jednakze agregowanie terytoriOw moze
by¢ korzystne z uwagi na bezposrednie me-
chanizmy antydrapieznicze wyksztalcane w
zgrupowaniu i w zwiazku z tym zwickszong
ochron¢ osobnikoéw i ich gniazd. Kazda jed-
nostka dazy do maksymalizacji swoich szans
na zakonczona sukcesem reprodukcje. Wow-
czas szczegoOlnego znaczenia nabiera mozli-
woS¢ ograniczenia strat powodowanych dra-
pieznictwem. Stad, znaczne ryzyko drapiez-
nictwa moze indukowac tworzenie agregacji
nawet przez potencjalnych konkurentow
(FORSMAN i wspotaut. 1998).

Dotychczas zaproponowano kilka hipotez
ttumaczacych powstawanie agregacji teryto-
riow jako rodzaj strategii antydrapieznicze;j.
Opisany przez HAMILTONA (1971) efekt samo-
lubnego stada (ang. selfish herd effect) pole-
ga na zmniejszaniu ryzyka drapieznictwa w
zaleznoSci od lokalizacji osobnika wzgledem
pozostatych cztonkow grupy — skrajne gniaz-
da sa bardziej narazone na zniszczenie niz
te potozone w centrum agregacji (CLARK i
ROBERTSON 1979, SRIDHAR i wspoélaut. 2009).
Wowczas osobniki powinny dazy¢ do gru-
powania si¢ jak najblizej centralnych tery-
toriow, by znaleZz¢ si¢ jak najdalej od skraju
agregacji, gdzie presja drapieznicza jest naj-
wicksza. Ze wzgledu na egoistyczne dazenie

do minimalizowania wlasnych strat przez po-
szczeglOlne osobniki, strategia ta zostala okre-
Slona jako ,samolubna”. Szereg pokrewnych
hipotez thumaczy sklonnos¢ ptakow do agre-
gowania si¢ obnizeniem zdolnoSci drapiezni-
ka do wybrania pojedynczej ofiary poprzez
efekt dezorientacji (ang. confusion effect)
(NEILL i CULLEN 1974) oraz zmniejszeniem
prawdopodobienstwa bycia wyselekcjonowa-
nym. Prawdopodobienstwo to redukowane
jest wskutek efektu ,zasypania” drapieznika
(ang. swamping effect) (CLARK i ROBERTSON
1979), obserwowanego na przyktad u lasow-
ki zlotawej (Dendroica petechia), czy efektu
Jsrozmycia” (ang. dilution effect) (FOSTER i
TREHERNE 1981), stwierdzonego np. u stad-
niakow rdzawotbistych (Pomatostomus ru-
ficeps) (SRIDHAR i wspotaut. 2009, SORATO i
wspotaut. 2012). Hipotezy te przewiduja, ze
im wicksza liczba sasiadow, tym ryzyko bycia
ofiara per capita spada, stad faworyzowane
przez dobor naturalny sa osobniki gniazduja-
ce w agregacjach.

Przytaczanie si¢ do agregacji jest korzyst-
ne rOwniez ze wzgledu na efekt ,wielu par
oczu” (ang. many-eyes effect) (PULLIAM 1973)
i zwiazana z tym mozliwoS¢ obnizenia czuj-
noSci (ang. reduced vigilance) przez poje-
dynczego osobnika (FORSMAN i MONKKONEN
2001, SRIDHAR i wspotaut. 2009). Hipoteza ta
okresSlona zostata takze jako ,efekt dostrzega-
nia” (ang. detection effect) (np. DEHN 1990)
lub efekt ,wspolnego dostrzegania” (ang. col-
lective detection effect) (LIMA 1995). Liczne
zgrupowanie ptakow jest w stanie wczesniej
zlokalizowac drapieznika, co jednoczeSnie
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pozwala czlonkom agregacji na ogranicze-
nie nakladow czasu i energii na obserwacje
otoczenia, a zaoszczedzony czas ptaki moga
poswieci¢ na zerowanie czy poszukiwanie
partnera do rozrodu. Zmniejszanie iloSci cza-
su poSwiecanego na czujne rozgladanie si¢
wraz ze wzrostem liczebnoSci agregacji zaob-
serwowano u wielu gatunkéw, np. u kowali-
ka karolinskiego (Sitta carolinensis) (NOLEN i
Lucas 2009).

Kolejnym mechanizmem grupowej obro-
ny przed drapieznikiem jest wyksztalcenie
tzw. systemu alarmowego (ang. alarm-call
system) (np. PERRY i wspotaut. 2008, TAROF
i RATCLIFFE 2004). Chor intensywnie nawotu-
jacych ptakow moze zdezorientowac drapiez-
nika, jednoczesSnie informujac pozostatych
cztonkow grupy o jego obecnoSci. W ten
sposob drapieznik pozbawiony jest efektu za-
skoczenia, co niejednokrotnie zmusza go do
odwrotu. Strategia ta zostala zaobserwowana
np. u epoletnikdw krasnoskrzydtych (TAROF i
RATCLIFFE 2004). System alarmowy moze tak-
ze mobilizowac ptaki w agregacji do grupo-
wego ataku (ang. mobbing) na drapieznika,

przy czym w agregacjach wielogatunkowych,
decyzja o przylaczeniu si¢ do napastujacej
grupy zalezy miedzy innymi od stopnia ry-
zyka i preferencji lowcy (FORSMAN i MONK-
KONEN 2001). Gatunki znajdujace si¢ pod
wyzsza presja drapieznicza beda dotaczaty
do napastujacego stada mniej chetnie.
Niektore gatunki, ze wzgledu na pewne
cechy budowy fizycznej lub wyksztalcone
mechanizmy  aktywnej obrony  przed
drapieznikami, sa bardziej efektywne w ich
pacyfikowaniu. Inne gatunki moga korzystac
z pewnego rodzaju ,parasola ochronnego”,
agregujac swoje terytoria w ich poblizu.
Stad, np. lasowki zlotawe chetnie gniazduja
w bezposrednim sasiedztwie intensywnie
alarmujacych epoletnikow krasnoskrzydiych
czy przedrzezniaczy ciemnych (Dumetella
carolinensis), odnoszac w ich otoczeniu wyz-
szy sukces legowy. Innym przyktadem moga
by¢ jery (Fringilla montifringilla) i drozdziki
(Turdus iliacus), osiedlajace si¢ w koloniach
agresywnych kwiczotow (Turdus pilaris)
(BOURSKI i FORSTMEIER 2000, MONKKONEN i
FORSMAN 2002).

PODSUMOWANIE

W naturalnych populacjach ptaki formuja
wiele roznorodnych wzorcOw rozmieszcze-
nia przestrzennego. U gatunkow tworzacych
kolonie legowe, np. gluptakow (Sulidae)
osobniki gniazduja w bliskiej odlegtosci od
siebie, broniac jedynie niewielkich teryto-
riow. Inne gatunki gniazduja w wyraznym
rozproszeniu, jak np. sowy (Strigiformes), u
ktorych dystans miedzy najblizszymi sasia-
dami moze by¢ bardzo duzy (FULLER 2012).
Agregacje terytoriow sa pewnymi formami
posrednimi miedzy tymi dwoma skrajnymi
wzorcami rozmieszczenia osobnikow w prze-
strzeni (FULLER 2012). Jako agregacje moze-
my uznawac¢ wzglednie trwate (tj. utrzymy-
wane przez wicksza czeS¢ sezonu legowego)
koncentracje osobnikow, ktorych granice
terytoriow potozone sa blisko siebie lub do
siebie przylegaja. Ponadto, terytoria te two-
rza wyrazne, przestrzenne zgrupowania, po-
mimo ze znajdujace sie¢ w poblizu odpowied-
nie siedliska pozostaja niezajcte. W przypad-
ku ptakow Spiewajacych, agregacje dotycza
terytoriow uniwersalnych, tzn. takich, ktore
zawieraja wszelkie niezbedne do przezycia
i rozrodu zasoby, co odréznia ten wzorzec
rozmieszczenia przestrzennego od kolonii le-
gowych i tokowisk.

Hipotezy wyjasSniajace agregowanie tery-
toriow przez ptaki Spiewajace mozna podzie-
li¢ na 4 grupy. Pierwsza z nich obejmuje hi-
potezy zwiazane z heterogenicznoscia Srodo-
wiska, zgodnie z ktOrymi agregacje powstaja
na skutek grupowania si¢ osobnikéw wokot
nierOwnomiernie rozmieszczonych zasobow.
Druga grupe hipotez stanowia te zwiazane
z wymiana informacji socjalnych. Wskazuja
one, ze agregacje terytoriow moga by¢ efek-
tem wykorzystywania przez osobniki innych
osobnikow jako wskaznikow jakoSci siedlisk
w procesie wybiodrczosci Srodowiskowe;j.
Trzecia grupa to hipotezy zwiazane z dobo-
rem plciowym, zgodnie z ktOrymi osobniki
agreguja terytoria, aby zwi¢kszac¢ swoje szan-
se na reprodukcje lub uzyskiwac tatwy do-
step do kopulacji pozapartnerskich. Ostatnia
grupe hipotez tlumaczacych powstawanie
agregacji terytoriow u ptakow Spiewajacych
tworza hipotezy zwiazane ze strategiami an-
tydrapiezniczymi. Zgodnie z nimi agregacje
powstaja ze wzgledu na korzyS¢ jaka gniaz-
dujace blisko siebie osobniki odnosza w kon-
takcie z drapieznikami, w poréwnaniu do
osobnikow gniazdujacych w rozproszeniu.

Dotychczas zaproponowano wiele roz-
nych hipotez wyjasniajacych powstawanie
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przestrzennych agregacji terytoriow u pta-
kow Spiewajacych (TAROF i RATCLIFFE 2004,
FULLER 2012). Cho¢ hipotezy te r6znia sic wy-
raznie w swoich zalozeniach, w rzeczywisto-
Sci niezwykle trudnym moze okazac sie okre-
Slenie podstawowego mechanizmu, ktory
doprowadzil do powstania agregacji. Latwo
bowiem mozna wyobrazi¢ sobie scenariusz,
w ktorym osobniki potencjalnie agreguja sie,
np. wskutek dzialania wewnatrzgatunkowego
przyciagania, i jednoczesSnie zapewniaja sobie
w ten sposob lepsza ochron¢ przed atakami
drapieznikow ze wzgledu na latwiejsze do-
strzeganie zagrozenia przez grupe niz poje-
dyncze osobniki. Analogicznie, samce moga
agregowacC terytoria, aby by¢ lepiej zauwa-
zalnymi i przez to zwicksza¢ swoje szanse
na znalezienie partnerki. ROwnoczesnie sa-
mice preferujace tego typu samce moga ko-
rzysta¢ z bliskoSci wielu z nich, aby utatwiac
sobie dostep do kopulacji pozapartnerskich.
Stad rozstrzygniecie czy agregacja powstata
na skutek tendencji samcow do zwieksza-
nia swojej zauwazalnoSci (hipoteza wyboru
partnerow socjalnych), czy preferencji samic
zwiazanej z latwym dostepem do kopulacji
pozapartnerskich (hipoteza ukrytych toko-
wisk) moze nie byc tatwe.

Prawdopodobnie rézne hipotezy ttuma-
czace powstawanie agregacji, cho¢ rézniace
sie zalozeniami, w naturze nie musza wza-
jemnie sie¢ wykluczac¢ (por. TAROF i RATCLIFFE
2004). Obserwowane wzorce rozmieszczenia
osobnikoéw czy par legowych sa efektem ich
odpowiedzi na wspolne dziatanie wielu czyn-
nikow ekologicznych (FULLER 2012). Zatem
prawdopodobnie rOwniez powstawanie i

utrzymywanie przestrzennych agregacji tery-
toriow moze byc¢ efektem rownoleglego dzia-
tania kilku mechanizmoéw. Jednakze, dotych-
czas nie testowano jednoczesSnie wiecej niz
jednej z potencjalnych przyczyn mogacych
prowadzi¢ do powstania agregacji terytoriow
legowych u ptakow Spiewajacych. U ptakow
spoza podrzedu Spiewajacych, jedynie TA-
ROF i RATCLIFFE (2004) ttumaczac mechanizm
agregowania terytoriow u empidonki siwej
(Empidonax minimus), rozwazali jednocze-
sny wplyw heterogenicznosSci Srodowiska i
strategii antydrapiezniczych na rozmieszcze-
nie par legowych. Rowniez niewiele wie-
my na temat kosztow jakie ponosza osobni-
ki gniazdujace w agregacji, gdyz dotychczas
badacze skupiali si¢ w glownej mierze na
zwiagzanych z tym zyskach (por. AHLERING i
wspotaut. 2010). Jedynie FORSMAN i wspol-
aut. (2002, 2007) wykazali, ze muchotowki
zatobne (Ficedula hypoleuca) agregujace te-
rytoria wokot terytoriow bogatek, ktorych
uzywaja jako Zrodia informacji socjalnej, od-
nosza zyski (szybsza ocena jakoSci siedlisk),
podczas gdy bogatki ponosza koszty (m.in.
odchowuja gorszej jakosci piskleta) gniazdo-
wania w tej miedzygatunkowej agregacji.

Zrozumienie, w jaki sposob przestrzenne
agregacje terytoriow moga by¢ ksztaltowane
przez wplyw kilku rownolegle dzialajacych
mechanizméw oraz okreSlenie bilansu zy-
sku i kosztow, z jakimi wiaze si¢ ten wzo-
rzec rozmieszczenia, jest niezwykle istotne
z punktu widzenia badan nad wybidrczoscia
srodowiskowa ptakow. Aspekty te, dotych-
czas niezwykle stabo poznane, powinny stac¢
si¢ przedmiotem dalszych badan.

MECHANIZMY AGREGOWANIA TERYTORIOW LEGOWYCH PRZEZ PTAKI SPIEWAJACE

Streszczenie

Proces wybidrczosci Srodowiskowej prowadzi
do zrdoznicowanego rozmieszczenia osobnikow w
czasie i przestrzeni. Agregacje terytoriOw stanowia
wzorzec rozmieszczenia bedacy forma posrednia po-
miedzy gniazdowaniem kolonijnym a rozproszonym.
W niniejszym artykule przedstawiamy roznorodne
hipotezy tlumaczace powstawanie i utrzymywanie
przestrzennych agregacji terytoriow u ptakow Spie-
wajacych. Hipotezy te podzieliliSmy na cztery grupy,
jako kryterium przyjmujac mechanizm prowadzacy
do powstawania agregacji. W pierwszej kolejnosci
przedstawiamy hipotezy tlumaczace, w jaki sposob
nieréwnomierne rozmieszczenie zasobow w Srodo-
wisku moze prowadzi¢ do grupowania si¢ osobni-
kow w przestrzeni. Druga grupe stanowia hipotezy,

zgodnie z ktorymi agregacje sa efektem wykorzysty-
wania przez osobniki informacji socjalnych w proce-
sie wybiorczosci Srodowiskowej. Nastepnie charakte-
ryzujemy hipotezy tlumaczace powstawanie i utrzy-
mywanie agregacji terytoriow na skutek dzialania
doboru plciowego. Hipotezy ujete przez nas w ostat-
niej grupie zwracaja uwage na korzysci, jakie osob-
niki gniazdujace blisko siebie odnosza w kontaktach
z drapieznikami, stad powstawanie agregacji teryto-
riow ttumacza jako strategie¢ antydrapieznicza. Choc
przedstawione przez nas hipotezy mozna podzieli¢
na cztery, wyraznie odmienne grupy, w rzeczywisto-
Sci nie wykluczaja si¢ wzajemnie, a réznorodne me-
chanizmy prowadzace do formowania agregacji tery-
toriow moga dziata¢ réwnolegle.
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MECHANISMS OF CLUSTERING BREEDING TERRITORIES BY SONGBIRDS

Summary

Habitat selection process leads to differentiated
spatio-temporal distribution of individuals in habitat
patches. Territory aggregations represent a distribu-
tion pattern intermediate between breeding colonies
and diffuse occurrence. We present various hypoth-
eses that were raised to explain formation and main-
tenance of spatial aggregation of territories in song-
birds. We divided these hypotheses into four groups,
using mechanism leading to the formation of aggre-
gation as a criterion. We first present hypotheses,
that explain how spatial variation in resources can
lead to clustered distribution of individuals. The sec-
ond group includes hypotheses, according to which

territories’ aggregations are the result of using social
information in habitat selection process by individu-
als. Subsequently we characterize hypotheses which
explain how sexual selection can lead to formation
of territories clusters. Hypotheses included by us in
the last group highlight benefits gained by individu-
als occupying clustered territorie’s in the context of
predators activity. Although hypotheses presented
can be divided into four distinctly different groups,
they are not mutually exclusive, and, in nature, vari-
ous mechanisms can lead to clustered distribution at
the same time.
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