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1. Wstęp
W trakcie migracji większość ptaków z podrzędu siewkowców tworzy duże, 

wielogatunkowe stada. Najczęściej zatrzymują się one na terenach otwartych, 
takich jak piaszczyste plaże, czy też błotniste brzegi różnych zbiorników 
wodnych. Ptaki te są więc dość łatwym obiektem do obserwacji. Wśród 
palearktycznych siewkowców występują zarówno gatunki zimujące stosunkowo 
blisko swych terenów lęgowych, jak i podejmujące jedne z najdłuższych 
wędrówek wśród ptaków. Przykładowo, piaskowce (Calidris alba), biegusy 
rdzawe (Calidris canutus) i biegusy krzywodziobe (Calidris ferruginea) 
gniazdujące na Półwyspie Tajmyr, dwukrotnie w ciągu roku pokonują dystans 
ponad 10 tys. km. Jeszcze dłuższe wędrówki odbywają bataliony (Philomachus 
pugnax) ze wschodniej Syberii, które zimę spędzają w południowej Afryce 
(U n d erh ill i in. 1999). U czajek (Vanellus vanellus) natomiast, dystans między 
lęgowiskami i zimowiskami wynosi przeciętnie od 1000 do 2000 km (Cramp i 
Sim m ons 1986). Trasa wędrówki może być pokonywana przez osobniki 
różnych gatunków, podgatunków, populacji lub nawet grup wiekowo-płciowych 
w odmienny sposób. W skrajnym przypadku mogą to być 2-3 długodystansowe 
przeloty po kilka tysięcy kilometrów lub kilkanaście krótkich etapów po kilkaset 
kilometrów każdy (P iersm a 1998). Tak duże zróżnicowanie w przebiegu 
migracji występujące w obrębie jednej grupy systematycznej o randze podrzędu 
spowodowało między innymi, że siewkowce są często traktowane jako 
modelowy obiekt do rozważań na temat różnych aspektów wędrówek ptaków 
(G udm undsson i in. 1991, L indstróm  1991, L indstróm  i P iersm a 1993, 
P iersm a 1994, 1998, W eber i H ouston 1997, H ouston 1998).

Bardziej szczegółowe opracowania oparte na wynikach badań terenowych 
pochodzą głównie z okresu wędrówki wiosennej i dotyczą przede wszystkim
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gatunków podążających wzdłuż wybrzeży zachodniej Afryki i zachodniej 
Europy (P iersm a i Jukem a 1990, Z w arts i in. 1990b, G udm undsson  i in. 
1991, P iersm a 1994). Wiedza o siewkowcach migrujących jesienią przez 
tereny śródlądowe Europy jest fragmentaryczna. Szczególnie mało wiadomo o 
wędrówce ptaków młodych, które lecą w kierunku zimowisk pierwszy raz w 
życiu. Wcześniejsze prace na ten temat z terenu Europy Środkowej miały 
charakter opisowy i najczęściej dotyczyły jedynie ciężaru ciała i czasu 
pozostawania ptaków chwytanych w danym miejscu (np. M ester 1966, Greve 
i Gloe 1974, OAG M unster 1975, T eubert i K neis 1980). Do wyjątków 
należy zaliczyć publikacje traktujące o kilku elementach składających się na 
strategię wędrówkową danego gatunku (Koopm an 1986, OAG M unster 
1989, M eissner 1992a). Co prawda próbowano zorganizować sieć punktów 
obserwacyjnych zbierających dane o fenologii migracji siewkowców w skali_ /
całego kontynentu (OAG M unster 1981), jednak dane z Europy Środkowej 
były bardzo nieliczne (OAG M unster 1987), a ponadto sposób ich 
opracowania może budzić pewne zastrzeżenia (M eissner i S ikora  1995). 
Dopiero w końcu lat 80. i w latach 90. powstało dużo opracowań analizujących 
łącznie wiele aspektów jesiennej wędrówki siewkowców (Sum m ers i in. 1989, 
H olm gren i in. 1993, M eissner 1996, 1997a, 1997b, 1998, 1999, w druku a, 
w druku b, R osner 1997, M eissner i W łodarczak 1999, M eissner i 
Górecki w druku). Zaczęto też zwracać uwagę na fakt, że poznanie strategii 
migracji ma podstawowe znaczenie dla skutecznej ochrony wędrownych ptaków, 
wykazując, że zachowanie dogodnych żerowisk na trasie wędrówki jest tak samo 
ważne, jak ochrona terenów lęgowych i zimowisk (D avidson i P iersm a 1992, 
M eissner 1992b).

2. Strategie życiowe siewkowców
Na początku lat 80. A lerstam  i H ógsted t (1982) zaproponowali podział 

ptaków na S- i jB-strategów. Symbole 5 i B pochodzą od terminów survival 
habitats i breeding habitats oznaczających miejsca, w których dana populacja 
przebywa w okresie lęgowym i poza nim. Schemat cyklu życiowego typowych 
S- i 5-strategów przedstawiono na rys. 1. Czynnikiem limitującym liczebność 
populacji typowych S-strategów jest pojemność siedlisk na terenach lęgowych. 
Dlatego też spędzają one większość czasu na zimowiskach, gdzie konkurencja 
wewnątrzgatunkowa jest znacznie słabsza. Wielkość populacji typowych 
5-strategów jest ograniczana przez pojemność siedlisk na zimowiskach, więc 
pozostają one tam stosunkowo krótko, skracając okres silnej konkurencji 
wewnątrzgatunko wej.
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Jedna z ważniejszych różnic między strategami typu B i typu S odnosi się do 
terminów wymiany lotek w stosunku do czasu rozpoczęcia i zakończenia 
migracji. Dotyczy ona wyłącznie osobników dorosłych, ponieważ ptaki młode 
w tym okresie pierzą jedynie pióra okrywowe. Pierzenie jest procesem 
kosztownym energetyczne (Ginn i M elv ille  1983). Dodatkowo, ubytek w 
powierzchni skrzydła powstający po wypadnięciu starych piór może ujemnie 
wpływać na efektywność lotu. Z tego powodu u wędrownych ptaków termin 
wymiany lotek jest niezwykle istotnym elementem strategii życiowej. 
S-stratedzy podejmują wędrówkę tuż po zakończeniu lęgów. Większość z nich 
nie rozpoczyna pierzenia przed przybyciem na zimowiska lub pierzowiska. Od 
tej reguły są jednak wyjątki. Część siewnie (Pluvialis squatarola) rozpoczyna 
wymianę lotek na lęgowiskach, jednak przed odlotem wstrzymują one pierzenie 
i odbywają wędrówkę z dwiema generacjami piór (G rom adzka i Serra  1998, 
R. Krupa -  dane niepubl.). Natomiast wiele osobników z zachodniosyberyjskich 
i europejskich populacji biegusa zmiennego (Calidris alpina) pierzy lotki w 
trakcie wędrówki (G rom adzka 1989, H olm gren i in. 1993, M eissner 
1998). Gatunek ten, mimo przynależności do S-strategów, nie jest jednak 
migrantem długodystansowym i szczegółowe badania wykazały, że wydatki 
energetyczne na wymianę lotek mają niewielki wpływ na poziom gromadzonych 
zapasów tłuszczowych (H olm gren i in. 1993, M eissner 1998). W przypadku 
5-strategów pierzenie rozpoczyna się na terenach lęgowych lub w ich pobliżu. 
Wiele osobników kończy wymianę lotek jeszcze przed podjęciem wędrówki.

M elto fte  (1996) zauważył, że wśród siewkowców wędrujących przez 
zachodnią Europę można wyróżnić cztery grupy różniące się położeniem 
zimowisk, terminami pierzenia i wędrówki (tab. I). Klasyfikacja ta jest zbieżna z 
generalnym podziałem ptaków na S- i 5-strategów (tab. I). Do ^-strategów 
zaliczają się wszystkie gatunki gnieżdżące się w strefie arktycznej i 
subarktycznej oraz większość siewkowców strefy borealnej. Zimują one na 
obszarach pływowych Europy i Afryki lub na śródlądziu Afryki na południe od 
Sahary. B-stratedzy stanowią mniej liczną grupę (tylko 5 z 26 gatunków 
siewkowców regularnie wędrujących przez Polskę). Są to wyłącznie gatunki 
spędzające zimę na śródlądziu, na terenach położonych na północ od Sahary. 
Często też pozostają one stosunkowo blisko lęgowisk aż do czasu, gdy 
pogarszające się warunki pogodowe zmuszają je do przeniesienia się dalej na 
południe i zachód (M elto fte  1996).



STRATEGIE WĘDRÓWKOWE SIEWKOWCÓW 1 23

Tab. I. Kwalifikacja gatunków siewkowców wędrujących licznie i regularnie przez Polskę do 4 grup 
wędrówkowo-zimowiskowych zaproponowanych przez M eltofte  (1996). Podkreślono gatunek o 
niepewnej przynależności
Classification of waders migrating numerously and regularly across Poland into 4 
migratory-wintering groups proposed by M eltofte  (1996). The species of uncertain position was 
underlined

Grupa 

wędrówkowo- 

-zimowiskowa

Migratory- 

wintering 

group

Lokalizacja 

głównych zimowisk 

Localisation of main 

wintenng grounds

Tereny 

zajmowane zimą 

Areas occupied in 

winter

Gatunek/podgatunek/populacja

Species/subspecies/population

Strategia życiowa wg

A le rs ta m a  i

H ó g s te d ta  (1982)

Life strategy -  after

A le rs ta m  &

H ó g s te d t (1982)

1 Aftyka, na południe od

Sahary

(Africa, south to

Sahara)

Tereny pływowe

(tidal areas)

Calidris canutus, C.ferruginea, Pluvialis 

sguatarola, Limosa lapponica -  populacja 

syberyjska (Siberian population), 

Charadrius hiaticula tundrae, Arenaria 

interpres, Limicola falcinellus, Numenius 

phaeopus, Tringa totanus -  populacja 

północna (northem population)

Strategia 5

(S-strategy)

2 Afryka, na południe od

Sahary

(Africa, south to

Sahara)

Tereny nie- 

pływowe 

(non-tidal areas)

Calidris minuta, C.temminckii, Tringa 

erythropus, T.glareola, T. ochropus, 

Philomachus pugnax, Actitis hypoleucos, 

Charadrius duhius, Limosa limosa

Strategia S

(S-strategy)

3 Południowa i zachodnia 

Europa oraz Afryka, na 

północ od Sahar}' 

(Southern and Western 

Europę and Africa, 

north to Sahara)

Tereny pływowe

(tidal areas)

Calidris alpina. C. alba, Limosa lapponica 

-  populacja europejska (European 

population), Haematopus ostralegus, 

Numenius arguata, Charadrius hiaticula 

hiaticula, Tringa totanus -  populacja 

płudniowa (southem population)

Strategia S

(S-strategy)

4 Południowa i zachodnia 

Europa oraz Afryka, na 

północ od Sahary 

(Southern and Western 

Europę and Africa, 

north to Sahara)

Tereny nie- 

pływowe 

(non-tidal areas)

•

Pluvialis apricaria, Lymnocryptes 

minimus, Gallinago gallinago, Scolopax 

rusticola, Vanellus vanellus

Strategia B

(B-strategy)
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3. Energetyka migracji
Większość ptaków nie jest w stanie pokonać całego dystansu dzielącego 

lęgowiska i zimowiska jednym, długim przelotem. Dzielą one trasę migracji na 
kilka lub nawet kilkanaście etapów, pomiędzy którymi zatrzymują się w 
miejscach zasobnych w pokarm. Uzupełniają tu zapasy energetyczne, niezbędne 
do kontynuacji wędrówki. Podstawowym źródłem energii w trakcie 
długodystansowego lotu jest tłuszcz nagromadzony przed rozpoczęciem 
wędrówki lub na miejscu przystankowym. Rezerwy tłuszczowe uruchamiane są 
jednak dopiero po 1-2 godzinach lotu (Schw ilch i in. 1996). W początkowej 
fazie lotu, lub podczas bardzo krótkich przelotów, energia pobierana jest z 
utleniania węglowodanów znajdujących się w wątrobie i w mięśniach 
szkieletowych (Schw ilch i in. 1996). U ptaków rozwinęły się różne 
fizjologiczne przystosowania pozwalające pobierać z tłuszczu ponad 90% 
energii wydatkowanej podczas długodystansowego lotu (Jenni i 
Jen n i-E ie rm an n  1998). U ssaków udział energii pozyskanej z tłuszczu jest 
znacznie niższy i np. u sportowców podczas biegu maratońskiego osiąga 40-50% 
(Cali o w i in. 1986). Jeszcze do początku lat 80. uważano, że na miejscach 
przystankowych ptaki gromadzą wyłącznie tłuszcz (O dum i in. 1964, P ierś ma 
1990). Szczegółowe badania wykazały jednak, że oprócz tłuszczu akumulowane 
są też proteiny (M cL andress i R aveling  1981, D avidson  i Evans 1989, 
P iersm a i Jukem a 1990, L indstróm  i P iersm a 1993). Są to przede 
wszystkim białka budujące tkankę mięśni piersiowych i mięsień sercowy 
(D ried z ic  i in. 1993, P iersm a 1998). Proporcje gromadzonego tłuszczu i 
białek mogą być różne u różnych gatunków i prawdopodobnie zależą nie tylko od 
wielkości ptaka (gatunki o większych rozmiarach odkładają proporcjonalnie 
więcej białek), lecz również od stopnia redukcji masy organów wewnętrznych 
(żołądek, jelita, wątroba) przed długodystansowym przelotem (L indstróm  i 
P iersm a 1993). Białka zużywane są też podczas lotu (K laassen  i in. 2000). 
Wiadomo, że biorą one pośredni udział w oksydacji kwasów tłuszczowych 
(Jenn i i Jen n i-E ie rm an n  1998), jednak ich rola w procesie uwalniania 
energii ze zgromadzonych zapasów tłuszczowych nie jest w pełni wyjaśniona 
(K laassen  i in. 2000). Czas jaki dany osobnik może spędzić w powietrzu jest 
proporcjonalny do wielkości zgromadzonych zapasów energetycznych. Ptak, u 
którego masa tłuszczu osiągnęła 50% całkowitego ciężaru ciała jest w stanie 
lecieć nieprzerwanie kilka dni i nocy i przebyć w tym czasie kilka tysięcy 
kilometrów. Jednak odłożenie tak dużych zapasów tłuszczowych trwa bardzo 
długo, a lot z tak znacznym dodatkowym obciążeniem jest bardziej kosztowny 
energetycznie (Pennycuick  1978).
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4. Strategie wędrówek
Zestawiając zyski i koszty jakie ponosi ptak w trakcie wędrówki A 1 er s tam i 

L indstróm  (1990) wyróżnili dwie podstawowe strategie wędrówkowe. Ptaki 
realizujące strategię ograniczania czasu wędrówki przelatują długie dystanse, 
gromadząc na miejscach przystankowych znaczne zapasy energetyczne. Bardzo 
szybko osiągają one cel wędrówki, jednak całkowity koszt energetyczny migracji 
jest u nich wysoki z powodu wysokich kosztów lotu z dużymi zapasami 
tłuszczowymi. Strategia minimalizowania kosztów energetycznych polega na 
migracji z małymi zapasami energetycznymi, krótkim zatrzymywaniu się na 
miejscach przystankowych i krótkich przelotach. Tempo wędrówki jest w takim 
przypadku niższe, lecz także całkowite koszty energetyczne poniesione w 
okresie migracji są stosunkowo niewielkie.

Gatunki, które należą do S-strategów wędrują szybko, tak by dotrzeć do celu 
przed większością konkurentów. Utrzymanie wysokiego tempa wędrówki 
wymaga jednak obecności na trasie bogatych żerowisk, które mogłyby zapewnić 
szybkie odbudowanie znacznych zapasów energetycznych. Przy braku takich 
miejsc korzystne staje się krótkie pozostawanie na kolejnych, stosunkowo blisko 
położonych od siebie żerowiskach i wędrowanie z małymi zapasami 
tłuszczowymi, a co za tym idzie obniżenie nakładów energetycznych 
ponoszonych w trakcie migracji. 5-stratedzy pozostająna terenach lęgowych lub 
w ich pobliżu długo po zakończeniu lęgów. Tempo wędrówki generalnie jest u 
nich wolniejsze, choć i one wymagają obecności odpowiednich żerowisk na 
trasie migracji. Należy się więc spodziewać, że dominującą strategią migracji u 
5-strategów jest minimalizowanie czasu przelotu, a u 5-strategów 
minimalizowanie nakładów energetycznych.

Niektóre badania nad wędrówkami siewkowców wykazały, że ptaki te mogą 
zmieniać strategię realizowaną w trakcie danego sezonu. Brodźce piskliwe 
(Actitis hypoleucos) i młode łęczaki (Tringa glareola) w rejonie Zatoki 
Gdańskiej zachowują się jesienią tak jak migranty nastawione na 
minimalizowanie kosztów energetycznych, jednak na dalszych etapach 
wędrówki zmieniają strategię na ograniczającą czas przelotu (M eissner 1996, 
1997a). Zmianę strategii z ograniczającej czas wędrówki na minimalizującą 
koszty energetyczne opisano też u biegusa białorzytnego (Calidris fuscicollis), 
który jesienią najpierw dokonuje długiego przelotu ze wschodniej Kanady do 
północnych wybrzeży Ameryki Południowej, a później za pomocą wielu 
krótkodystansowych przemieszczeń podąża w kierunku zimowisk położonych w 
środkowej i południowej części tego kontynentu (H arring ton  i in. 1991). Do 
zmiany strategii zmuszone też są osobniki korzystające z tzw. „żerowisk
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awaryjnych”. Zauważono, że ptaki dorosłe z gatunków, które zwykle realizują 
strategie minimalizowania czasu wędrówki, pojawiają się nieregularnie w 
miejscach, gdzie warunki siedliskowe są dla nich nieodpowiednie (M eissner 
1992a, P iersm a i in. 1992, M eissner i W łodarczak  1999). Czynnikami, 
które powodują przerwanie ich długodystansowego lotu może być gwałtowne 
pogorszenie się warunków pogodowych na trasie migracji lub podjęcie 
wędrówki z niewystarczającymi zapasami tłuszczowymi (M eissner 1998). 
Osobniki takie lądują mając bardzo niewielkie zapasy tłuszczowe i w tego typu 
miejscach nie są w stanie ich odbudować w krótkim czasie. Nie pozwala im to na 
kontynuowanie strategii minimalizowania czasu wędrówki i wymusza jej zmianę 
na strategię ograniczania kosztów energetycznych.

5. Czynniki modyfikujące przebieg migracji

5.1. Warunki pogodowe

Najważniejszym czynnikiem wpływającym modyfikująco na przebieg 
wędrówki jest siła i kierunek wiatru (A lerstam  1979, L iech ti i B ruderer 
1998). Ptaki, w tym siewkowce, potrafią doskonale wykorzystać sprzyjający 
przelotowi wiatr, czyli taki, który nie jest zbyt silny i wieje zgodnie z kierunkiem 
migracji. Startując do dalekodystansowego lotu bardzo szybko odnajdują pułap, 
na którym kierunek i siła wiatru są dla nich najkorzystniejsze (R ichardson  
1976, P iersm a i van de Sant 1992, B ruderer i in. 1995). Gdyby osobniki 
populacji wędrówkowej korzystały stale ze sprzyjającego wiatru, mogłyby 
startować do kolejnego etapu migracji z mniejszymi zapasami energetycznymi, 
niż by to było potrzebne do pokonania danego dystansu przy bezwietrznej 
pogodzie, lub zachować część tych zapasów po wylądowaniu. Brak jest 
przekonujących dowodów na to, że przelot przy sprzyjającym wietrze jest stałym 
elementem realizowanej strategii wędrówki (H edenstróm  i W eber 1999). 
Wydaje się jednak, że czynnik ten w znacznym stopniu wpływa na decyzję o 
odlocie z danego miejsca przystankowego (B uttler i in. 1997, W eber i in. 
1 998a, 1 998b, A kesson i H edenstróm  2000). Obecność sprzyjającego 
wiatru może powodować podjęcie wędrówki przez ptaki o różnej ilości zapasów 
tłuszczowych (W eber i in. 1998b). Ptaki słabo otłuszczone mogą z pomocą 
wiatru osiągnąć Kolejne miejsce przystankowe, a te silnie otłuszczone zachować 
część zapasów energetycznych i rozpoczynać ich ponowne gromadzenie z 
wyższego poziomu. Potwierdzają to duże różnice w ciężarze ciała między 
osobnikami stwierdzane po ich przylocie na dane żerowisko (M ascher 1966, 
Page i M idd le ton  1972, M eissner 1997b, 1998, M eissner i G óreck i w 
druku). Silny, przeciwny do kierunku migracji wiatr może wstrzymać odlot
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siewkowców z miejsca przystankowego. Nie musi to jednak oznaczać 
spowolnienia wędrówki, ponieważ ptaki pozostające dłużej na żerowisku mogą 
zgromadzić większe zapasy tłuszczowe, a przez to zwiększyć potencjalny 
dystans następnego przelotu (M eissner 1997a).

Temperatura otoczenia może też do pewnego stopnia modyfikować przebieg 
wędrówki siewkowców. U 5-strategów jest to nawet jeden z najważniejszych 
czynników wpływających na podjęcie wędrówki (M eltofte  1996). Obniżenie 
temperatury zwiększa zapotrzebowanie na pokarm, co zmusza ptaki do bardziej 
intensywnego lub długotrwałego żerowania, w tym przedłużenia czasu 
żerowania na godziny nocne (Zw arts i in. 1990a, M ouritsen  1994). Ponadto 
w niskich temperaturach dostępność zwierząt bezkręgowych bytujących w 
podłożu, które są głównym pokarmem siewkowców, zmniejsza się. U wielu 
gatunków zauważono, że później wędrujące osobniki mają wyższy średni ciężar 
ciała (Greve i Gloe 1974, B renning 1986, Onnen 1991, L euz inger i 
Jenn i 1993, M eissner 1997b). Przyjmuje się, że dodatkowe zapasy 
tłuszczowe mogą być swoistym zabezpieczeniem się tych ptaków przed 
zwiększonym prawdopodobieństwem wystąpienia warunków pogodowych 
uniemożliwiających żerowanie (P ieńkow ski i in. 1979). Z drugiej strony 
większe zapasy energetyczne umożliwiają ptakom wykonywanie dłuższych 
przelotów. Jeśli termin zakończenia wędrówki jest zakodowany genetycznie 
(B erth o ld  1993), to u osobników wędrujących później może istnieć 
mechanizm wymuszający większe tempo migracji.

A lerstam  i L indstróm  (1990) wskazują też na modyfikujący wpływ 
presji drapieżników na przebieg wędrówki ptaków. Dorosłe siewkowce często 
unikają żerowisk, gdzie presja drapieżników jest wysoka (C ressw ell 1994, 
R osner 1997, D ierschke 1998). W pewnych przypadkach może to prowadzić 
nawet do zupełnego pomijania przez nie niektórych, nawet bardzo bogatych 
żerowisk położonych na trasie wędrówki (D ierschke 1998). Wybór 
optymalnego żerowiska jest więc kompromisem między unikaniem wysokiej 
presji drapieżników a możliwością korzystania z bogatej bazy pokarmowej, 
umożliwiającej szybkie nagromadzenie zapasów energetycznych. W zależności 
od różnych czynników zewnętrznych (np. pogodowych) ptaki mogą zachowywać 
się w odmienny sposób, podejmując większe lub mniejsze ryzyko, by zaspokoić 
zapotrzebowanie na pokarm (H ilton i in. 1999). Presja drapieżników może 
mieć wpływ modyfikujący na poziom gromadzonych zapasów energetycznych. 
Znaczny wzrost ciężaru ciała związany z gromadzeniem zapasów tłuszczowych 
przy niezmiennej powierzchni skrzydeł pociąga za sobą pogorszenie właściwości 
aerodynamicznych. Osobniki cięższe stają się więc łatwiejszą zdobyczą (W itter 
i C u th ill 1993). H ouston (1998) przewiduje, że w miejscach o dużej presji
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drapieżników, wielkość zapasów energetycznych jest wynikiem kompromisu 
pomiędzy tempem ich gromadzenia i zachowaniem zdolności do szybkiej 
ucieczki. Z drugiej strony B ednekoff i H ouston (1994) sugerują, że w takiej 
sytuacji ptaki rrpgą maksymalizować tempo odkładania tłuszczu, a co za tym 
idzie tempo migracji, by jak najszybciej opuścić niebezpieczne żerowiska.

5.2. Doświadczenie z poprzednich wędrówek

Szereg eksperymentów polegających na przemieszczaniu młodych i 
dorosłych ptaków przed rozpoczęciem jesiennej wędrówki oraz doświadczenia 
prowadzone w wolierach na różnych gatunkach ptaków wróblowych wskazują, 
że osobniki podejmujące wędrówkę pierwszy raz w swoim życiu mają 
genetycznie zakodowany kierunek, termin i czas trwania migracji (A 1 erstam  
1993, B ertho ld  1993). Natomiast osobniki dorosłe mogą modyfikować 
przebieg wędrówki i odwiedzać tylko te miejsca przystankowe, które w 
poprzednim sezonie zapewniały im duże tempo odkładania zapasów 
energetycznych ( R osner 1997, D ierschke 1998). Przemawia za tym fakt, że 
wykazują one bardzo silne przywiązanie do miejsc przystankowych 
odwiedzanych w kolejnych sezonach (R osner 1997). W ten sposób osobniki 
dorosłe zwiększają prawdopodobieństwo korzystania wyłącznie z bogatych 
siedlisk, co prowadzi do zachowania u nich w miarę stałego i wysokiego tempa 
wędrówki. Ptaki młode, podejmując jesienną wędrówkę po raz pierwszy, mają 
zakodowany genetycznie jedynie kierunek migracji (B ertho ld  1993). Później, 
już jako ptaki dorosłe mogą odwiedzać tylko te miejsca, gdzie napotkały 
najbardziej sprzyjające warunki. Mogą one wprawdzie towarzyszyć ptakom 
dorosłym i podążać za nimi, jednak w przypadku siewkowców z grupy 
S-strategów wędrówka ptaków z obu tych kategorii wiekowych jest mniej lub 
bardziej rozdzielona w czasie (M e 11 o ft e 1996). Na polskim wybrzeżu osobniki 
młode z gatunków lęgnących się w strefie arktycznej pojawiają się znacznie 
później niż ptaki dorosłe (M eissner i S ikora 1995, M eissner i K oziróg  
2000). Ponadto ptaki dorosłe mogą skuteczniej żerować, szybciej odkładać 
zapasy tłuszczowe i, co za tym idzie, wcześniej opuszczać dane miejsce 
przystankowe (Puttig  1979, M eissner 1998, M eissner i G órecki w druku). 
D ierschke  (1996) wskazuje na możliwość naśladowania zachowań 
wędrówkowych przez ptaki młode podczas drugiej w ich życiu jesiennej 
migracji, gdy lecą z lęgowisk na zimowiska razem z osobnikami starszymi. 
U niektórych dużych gatunków siewkowców, wyspecjalizowanych w 
odżywianiu się wąskim spektrum ofiar, ptaki młode osiągają efektywność 
żerowania taką jak u osobników dorosłych dopiero po trzech latach
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(G o ss-C u sta rd  i D u re ll 1987, H ockey i in. 1996). Mniejsze gatunki 
rozwijają swoją sprawność w zdobywaniu pokarmu znacznie szybciej, choć na 
trasie jesiennej wędrówki i na zimowiskach młode nie dorównują jeszcze pod 
tym względem ptakom dorosłym (G roves 1978, H ockey  i in. 1998). Różnice 
te również mają modyfikujący wpływ na strategię migracji. Ptaki dorosłe żerując 
efektywniej, szybciej gromadzą zapasy energetyczne, mogą więc szybciej 
pokonać dystans między lęgowiskami i zimowiskami. Niemożność szybkiego 
nagromadzenia zapasów energetycznych, a co za tym idzie mniejsze tempo 
wędrówki jest jednym z głównych powodów niepodejmowania wiosennej 
migracji i pozostawania młodych arktycznych siewkowców z grupy S-strategów 
na południowoafrykańskich zimowiskach przez ponad rok (H ockey i in. 1998). 
Oszacowano, że młode biegusy krzywodziobe rozpoczynając wiosenną 
wędrówkę z Afryki Południowej razem z osobnikami dorosłymi, przybyłyby na 
syberyjskie lęgowiska ok. 4-6 tygodni później, co w praktyce uniemożliwiłoby 
im pomyślne wyprowadzenie lęgów (H ockey i in. 1998).

5.3. Pozycja w hierarchii stada

Siewkowce najczęściej wędrują i żerują w stadach. Część osobników przejawia 
w tym czasie zachowania agresywne i terytorialne (S taw arczyk  1984, 
T ow nshend 1985). Osobniki o niższym statusie spychane są na gorsze miejsca, 
gdzie często nie są w stanie osiągnąć wysokiego tempa gromadzenia zapasów 
tłuszczowych, a ponadto są narażone na większą presję ze strony drapieżników 
(H ave i in. 1984, R osner 1990). Może to nawet powodować odlot tych ptaków 
w poszukiwaniu innych żerowisk (Tow nshend 1985). Niższe tempo 
gromadzenia tłuszczu zmusza ptaki do podjęcia wędrówki z niewielkimi zapasami 
energetycznymi lub do dłuższego pozostawania na żerowisku. Na bardzo bogatych 
żerowiskach agresja wewnątrz- i międzygatunkowa może zupełnie nie 
występować, ponieważ przy dużym zagęszczeniu ofiar zachowania terytorialne 
stają się nieopłacalne energetycznie (P u ttick  1979, W ilson  1990). Jednak 
zależność między zagęszczeniem ptaków a nasileniem zachowań agresywnych 
należy interpretować z dużą ostrożnością, ponieważ szereg czynników, takich jak 
np. zapotrzebowanie energetyczne i dostępność ofiar, może mieć tu wpływ 
modyfikujący (Turpie 1995, T urpie i H ockey 1996).

6. Mechanizmy sterujące wyborem strategii wędrówki
Zgodnie z teorią optymalnej migracji (A le rs tam  i L in d stró m  1990) ptaki 

wędrują w taki sposób, aby osiągnąć jak największe tempo (strategia 
minimalizowania czasu) lub ponosić jak najmniejsze koszty energetyczne
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(strategia minimalizowania kosztów energetycznych). Realizowana strategia 
wędrówki może być też kompromisem między tymi dwiema tendencjami oraz 
minimalizowaniem presji drapieżników (H ouston 1998). Wydaje się jednak, że 
musi istnieć mechanizm pozwalający ptakom na dostosowanie realizowanej 
strategii do warunków panujących na kolejnych miejscach przystankowych. 
Ptaki maksymalizujące tempo wędrówki, w przypadku wylądowania na ubogim 
żerowisku, nie będą w stanie zgromadzić rezerw energetycznych 
wystarczających do kontynuowania tej strategii. Natomiast ptaki minimalizujące 
nakłady energetyczne ponoszone na wędrówkę, po napotkaniu bogatego 
żerowiska, mogą przyspieszyć wędrówkę poprzez zgromadzenie większych 
zapasów tłuszczowych (M eissner 1996, 1997a).

Niektórzy autorzy podkreślają znaczenie przewidywalnych zasobów siedliska 
jako warunek niezbędny do zgromadzenia dużych zapasów tłuszczowych i, co za 
tym idzie, realizowania strategii długich przelotów ograniczających czas 
wędrówki (M eltofte  1993, Kubę 1994, D ierschke 1996). Strefy pływowe 
zachodniej Europy są właśnie takim siedliskiem, gdzie cykl przypływów i 
odpływów regularnie udostępnia ptakom niezwykle bogate żerowiska. Natomiast 
miejsca przystankowe na wybrzeżach Bałtyku są bardzo zmienne pod względem 
dostępności bazy pokarmowej. Poziom wody waha się tu pod wpływem wiatrów 
i piaszczyste ławice oraz brzegi są odsłaniane nieregularnie, a niekiedy mogą 
pozostawać pod wodą przez kilka tygodni. To samo można powiedzieć o 
brzegach rzek, gdzie zmiany poziomu wody mogą następować niezwykle 
szybko. Pewnym wyjątkiem są zbiorniki śródlądowe o stałym reżimie wodnym 
w ciągu roku, takie jak stawy rybne. Także na wielu mniejszych zbiornikach 
zaporowych woda stale opada w trakcie lata i wczesnej jesieni. Jednak i w tym 
przypadku, w niektórych sezonach, woda ze stawów może pozostać nie 
spuszczona, a zbiorniki zaporowe w trakcie powodzi przyjmują dużą ilość wody i 
ich brzegi stają się zupełnie niedostępne dla siewkowców. Optymalną strategią 
dla ptaków maksymalizujących tempo przelotu byłoby więc korzystanie 
wyłącznie z miejsc zasobnych w pokarm, który jest stale dostępny. Tak 
zachowują się gatunki lęgnące się w Arktyce, a zimujące w strefach pływowych 
Afryki (tab. I -  grupa 1). Największe ich koncentracje w okresie wędrówki 
jesiennej spotyka się właśnie na terenach pływowych Europy Zachodniej i 
Afryki. Natomiast ich pojawy nad Bałtykiem lub na zbiornikach śródlądowych 
są nieregularne (P iersm a i in. 1987, M eissner i W łodarczak  1999, 
M eissner i K oziróg 2000). Dotyczy to jednak tylko osobników dorosłych, 
wędrujących nie pierwszy raz w życiu. Dorosłe siewkowce z grupy S-strategów, 
które w czasie migracji nie są związane z terenami pływowymi, licznie spotyka 
się w wielu miejscach na śródlądziu Europy (O AG M unster 1987). Jednak i tu
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zaznacza się tendencja do regularnego odwiedzania przez ptaki dorosłe 
tradycyjnych miejsc przystankowych, z których wiele to zbiorniki o 
przewidywalnym reżimie wodnym. Przykładowo, na zbiorniku zaporowym 
Jeziorsko w centralnej Polsce, na 757 zaobrączkowanych brodźców piskliwych, 
w kolejnych latach schwytano 12 osobników (R. Włodarczyk -  dane niepubl.). 
Podobne wyniki jak na zbiorniku Jeziorsko uzyskano też w Niemczech (M este r 
1966). Natomiast nad Zatoką Pucką na 1789 zaobrączkowanych brodźców 
piskliwych, w kolejnych sezonach w tym miejscu nie stwierdzono ponownie ani 
jednego ptaka (M eissner i R em isiew icz 1998, Meissner -  dane niepubl.).

7. Ekofizjologiczny mechanizm zmiany strategii wędrówki
Zmiana strategii wędrówki realizowanej w trakcie danego sezonu 

(H arrin g to n  i in. 1991, M eissner 1996, 1997a), duże różnice między 
osobnikami w tempie gromadzenia zapasów energetycznych na danym miejscu 
przystankowym oraz w czasie pozostawania poszczególnych ptaków na 
żerowisku (Page i M iddleton  1972, Dunn i in. 1988, M eissner 1997b, 
1998), świadczą, że mechanizm wyboru realizowanej strategii wędrówkowej 
działa na poziomie osobniczym. Każdy osobnik indywidualnie podejmuje 
decyzję o odlocie z miejsca przystankowego na podstawie informacji płynących 
z otaczającego go środowiska (jakość żerowiska, konkurencja między- i 
wewnątrzgatunkowa o zasoby siedliska, pogoda, presja drapieżników), jak i jego 
stanu fizjologicznego (wielkość odłożonych zapasów tłuszczowych i tempo ich 
gromadzenia). Jako że na danym miejscu przystankowym czynniki te zazwyczaj 
podobnie oddziałują na wiele osobników znajdujących się w podobnym stanie 
fizjologicznym, do kolejnego etapu lotu startuje jednocześnie całe stado.

Poza nagłym pogorszeniem pogody, najważniejszym sygnałem do przerwania 
długodystansowego przelotu wydaje się być obniżenie poziomu zapasów 
energetycznych. Ponadto czynnikiem ograniczającym zasięg przelotu może być 
utrata wody w organizmie (K laassen 1995). Do pewnego stopnia efekt ten 
może być złagodzony przez wodę produkowaną w procesach utleniania. Jednak 
utlenianie lipidów uwalnia stosunkowo niewiele wody w porównaniu z 
pozostałymi substancjami zapasowymi -  białkami i glikogenem (Jenni 
i Jen n i-E ie rm an n  1998).

Czynniki socjalne są kolejną przyczyną obserwowanych znacznych różnic w 
ilości zapasów energetycznych między poszczególnymi osobnikami po przylocie 
na miejsce przystankowe. Ptaki, które mają wystarczające zapasy tłuszczowe by 
lecieć dalej, mogą przerywać lot, lądując wraz ze stadem, któremu towarzyszyły 
(D olnik 1975). Podrywające się do kolejnego etapu wędrówki siewkowce krążą
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przez jakiś czas i głośno się nawołują (Pi er sma i in. 1990). Widok odlatujących 
ptaków może powodować dołączenie do startującego stada osobników nie w 
pełni gotowych do migracji (D olnik 1975). Zwiększa to dysproporcję w ilości 
zgromadzonych zapasów energetycznych między osobnikami migrującymi 
razem.

Organizm lecącego ptaka powinien mieć możliwość oceny stanu zapasów 
energetycznych. Dawniejsze badania wskazywały, że rolę taką może pełnić 
poziom wolnych kwasów tłuszczowych transportowanych z krwią (D olnik 
1975). Jednak podczas długodystansowego lotu zaopatrzenie pracujących mięśni 
w energię, a co za tym idzie podaż kwasów tłuszczowych musi być mniej więcej 
stała. Ostatnio coraz więcej uwagi poświęca się leptynie. Jest to białko 
produkowane u ssaków przez tkankę tłuszczową, a u ptaków także przez wątrobę 
(Lacy i in. 1986, F riedm an i H alaas 1998). Leptyna ptaków wykazuje 
bardzo duże podobieństwo w budowie do leptyny ssaczej (Taouis i in. 1998) 
i przynajmniej u drobiu pełni podobną funkcję (Denbow i in. 2000). Poziom 
leptyny w organizmie zależy przede wszystkim od ilości zmagazynowanego 
tłuszczu. Korelacja między stężeniem leptyny w surowicy a masą ciała sugeruje, 
że adipocyty wysyłają do mózgu i do innych tkanek informację o wielkości 
tkanki tłuszczowej (Friedm an i H alaas 1998, Denbow i in. 2000). Nie 
wiadomo jednak, czy leptyna spełnia podobną funkcję także u dziko żyjących, 
wędrownych ptaków. Na istnienie mechanizmu podobnego jak u ssaków i u 
drobiu wskazują wyniki szeregu eksperymentów laboratoryjnych polegających 
na sztucznym zwiększaniu ptakom rezerw tłuszczowych poprzez podskórną 
iniekcję (D olnik i B lyum ental 1967, D olnik 1968, 1975). Doświadczenia 
prowadzone przez D olnika (1975), w których zięby (Fringilla coelebs) po 
obciążeniu ich dwugramowym balastem szybko traciły 2 g zapasów 
tłuszczowych, sugerują też możliwość „wyczuwania” przez danego osobnika 
swojego ciężaru.

Koszty jakie ponosi ptak na nowym żerowisku przed rozpoczęciem 
efektywnego odkładania zapasów energetycznych przyjęto określać jako koszty 
osiedlenia (settling cost) (Al er s tam i L indstróm  1990). Z pewnością pewien 
czas musi upłynąć zanim dany osobnik rozpozna warunki panujące na nowym 
miejscu przystankowym. Jednak nie wydaje się, aby w przypadku siewkowców f
trwało to dłużej niż kilka godzin. Świadczy o tym fakt, że zarówno ptaki młode 
jak i dorosłe, które wyczerpały zapasy energetyczne podczas lotu, wykazują 
przyrost wielkości zapasów tłuszczowych już w następnym dniu po przylocie 
(M ascher 1966, M eissner 1998, M eissner i G órecki w druku). Wiele 
siewkowców zatrzymuje się nad Zatoką Gdańską nie dłużej niż na dwa dni 
(G rom adzka 1987, 1998, M eissner 1996, 1997a, 1998, M eissner i
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G ó re c k i  w druku). W tym krótkim czasie muszą one nie tylko rozpoznać 
jakość potencjalnych żerowisk i podjąć decyzję o pozostaniu lub odlocie, ale 
również odbudować choćby częściowo zapasy energetyczne. Krótkotrwałe 
obniżenie ciężaru ciała po przybyciu na miejsce przystankowe obserwuje się 
tylko u osobników, które w trakcie lotu nie wyczerpały całych zapasów 
tłuszczowych (M ascher 1966, M eissner 1998, M eissner i G órecki w 
druku). Opisując to zjawisko M ascher (1966) sugerował, że silniej otłuszczone 
ptaki po wylądowaniu wciąż znajdują się w „nastawieniu migracyjnym” 
(migratory mood) i muszą „przestawić się” na żerowanie. Najprawdopodobniej 
osobniki te potrzebują czasu na zmianę kierunku metabolizmu lipidów z lipolizy, 
która zachodzi w trakcie lotu, na lipogenezę w miejscu przystankowym. U 
ssaków np. musi upłynąć od kilku do kilkunastu godzin zanim organizm zacznie 
efektywnie odkładać rezerwy tłuszczowe (Iritan i i in. 2000). W tym świetle 
trudno jest wytłumaczyć dlaczego ptaki, które zużyły zapasy tłuszczowe, 
zaczynają zwiększać ciężar ciała od razu po przylocie na żerowisko. Zjawisko to 
może być spowodowane m. in. zmianami w składzie substancji zapasowych po 
wylądowaniu na miejscu przystankowym, w tym zwiększeniem zapasów 
glikogenu. Glikogen jest ważnym źródłem energii dla ptaków poza okresem 
wędrówki, a w czasie migracji jego ilość w organizmie wyraźnie się zmniejsza 
(D o ln ik  1975). Jest on także wykorzystywany jako źródło energii podczas 
wszelkich aktywności na miejscu przystankowym (Rothe i in. 1987). 
Zwiększenie ilości glikogenu w organizmie może mieć kluczowe znaczenie dla 
ptaków po zakończeniu długodystansowego przelotu, kiedy muszą one 
rozpocząć żerowanie na nowym miejscu. Glikogen zawiera ok. 15-16 razy 
więcej wody niż tłuszcz (Jenni i Jen n i-E ie rm an n  1998) i przyrost ciężaru 
ciała u ptaków „chudych” bezpośrednio po wylądowaniu może wynikać ze 
zwiększenia ilości wody w organizmie na skutek syntezy i magazynowania 
glikogenu. Osobniki silniej otłuszczone po przylocie na miejsce przystankowe 
mogą korzystać jeszcze z zapasów tłuszczu, stąd ich ciężar ciała spada zanim nie 
rozpoczną efektywnej lipogenezy. Niestety, niewiele jest publikacji o fizjologii 
ptaków po zakończeniu długodystansowego lotu (K laassen  i in. 2000) i 
potwierdzenie powyższej hipotezy wymaga bardziej szczegółowych badań.

Ptak prawdopodobnie bardzo szybko potrafi ocenić jakość żerowiska poprzez 
sukces, jaki osiąga podczas żerowania. Przekłada się to w oczywisty sposób na 
tempo odkładania tłuszczu. Na podstawie tempa gromadzenia zapasów 
energetycznych dany osobnik podejmuje decyzję o szybkim odlocie z małymi 
zapasami (strategia minimalizowania kosztów energetycznych) lub pozostaniu i 
gromadzeniu dużych zapasów pozwalających na długi lot (strategia 
minimalizowania czasu wędrówki). W zależności od jakości następnego
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żerowiska dany osobnik może kontynuować realizowaną strategię lub ją zmienić. 
Zaproponowany tu model (rys. 2) dotyczy także przypadku korzystania przez 
siewkowce z żerowisk awaryjnych, gdzie osobniki realizujące strategię 
minimalizowania tempa wędrówki zmuszone zostały do przerwania lotu i 
korzystania z miejsc przystankowych gorszej jakości. Ptaki takie zmieniają 
strategię i odbywają dalszą wędrówkę w kierunku terenów pływowych, 
wykonując wiele krótkich przelotów. Istnienie mechanizmu dostosowywania 
strategii przelotu do warunków panujących na danym żerowisku ma duże 
znaczenie dla ptaków młodych. W trakcie swojej pierwszej wędrówki 
odwiedzają one na zasadzie prób i błędów wiele potencjalnych miejsc żerowania. 
Strategia minimalizowania kosztów energetycznych pozwala im korzystać z 
żerowisk nawet o niskiej zasobności, pod warunkiem, że takich miejsc na trasie 
jest odpowiednio dużo i że nie są one od siebie zbyt oddalone. W przypadku 
południowego wybrzeża Bałtyku oraz dolin rzecznych warunek ten jest 
spełniony. Po znalezieniu żerowiska pozwalającego na szybkie odłożenie dużych 
zapasów energetycznych, ptaki mogą zwiększyć tempo migracji poprzez dłuższy 
przelot non stop.

Rys. 2. Proponowany mechanizm zmiany strategii wędrówkowej 
Proposed mechanism of changing migration strategy
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Możliwość zmiany strategii wędrówki ma też duże znaczenie dla gatunków 
wędrujących śródlądziem, gdzie panują bardziej zmienne warunki siedliskowe, 
niż np. na terenach pływowych. Jest to też swoiste zabezpieczenie przed 
zanikiem tradycyjnych żerowisk. Stosując strategię minimalizowania kosztów 
energetycznych ptaki odwiedzają wiele miejsc i szybko reagują na zmiany jakie 
zachodzą w siedliskach. Szczególnie dobrze widoczne jest to w przypadku 
typowo „śródlądowych” gatunków, które bardzo szybko reagują zmianami 
liczebności na zmiany zachodzące w danym siedlisku (R e ich h o lf 1972, 
M eissner 1997a, W ójcik  i in. 1999). Pozwala im to też stosunkowo szybko 
odkryć nowo powstałe, bogate żerowiska, które będą odwiedzać w kolejnych 
sezonach. Dane dotyczące strategii wędrówkowych u ptaków z innych grup 
systematycznych sugerują, że opisany mechanizm może być zjawiskiem 
powszechnym (K arlsson  i in. 1988, A kesson i in. 1992, Ehnbom  i in. 
1993, Spaar i in. 1998).

Dziękuję prof. Lechowi Stempniewiczowi, mgr Magdalenie Remisiewicz oraz mgr Katarzynie 
Żółkoś za uwagi dotyczące wcześniejszej wersji maszynopisu.
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Summary
Among Palearctic waders (Charadrii) there are species that winter relatively close to their 

breeding grounds, as well as those that undertake one of the longest migrations among birds. The 
majority of them are not able to cross the whole distance between breeding and wintering grounds 
in one long-distance flight. They divide the migration route into several or even over a dozen of 
steps between which they stay in areas abounding in food. In stopover sites birds accumulate fat and 
proteins. Fat is the main source of energy, while proteins indirectly take part in oxidation of fatty 
acids.

Two main migration strategies were defined. Birds that realise the time-minimisation strategy 
cross long distances accumulating large fat reserves in stopover sites. They reach the destination of 
migration very quickly, but their total energetic expense on migration is very high due to the high 
cost of flight with large fat supply. The strategy of energy-minimisation is realised by migration 
with Iow fat reserves, short stops at stopover sites and short-distance flights. Migration speed is Iow 
in this case, but also the overall energetic costs of migration are relatively Iow. It was also shown 
that waders could change the realised migration strategy within a season. The mechanism of the 
choice of the realised migration strategy acts at the level of individuals. Each bird takes the decision 
to depart from a stopover site individually on the basis of information coming from the surrounding 
environment (the quality of a feeding ground, inter- and intraspecific competition for habitat 
resources, weather, predation pressure), and of its physiological stage (the amount of accumulated 
fat reserves and the ratę of their accumulation). As these factors at a given stopover site usually 
influence on many individuals in a similar physiological stage in the same way, a whole flock takes 
off to the next step of the migration.

A bird probably can assess the quality of a feeding ground according to foraging success. 
Basing on it, the individual takes the decision to depart quickly with Iow fat deposit 
(energy-minimising strategy) or to stay and accumulate large fat reserves allowing for a 
long-distance flight (time-minimising strategy). According to the quality of the next feeding site the 
individual can continue realised strategy or change it. Young birds during their first migration visit 
by a principle of trial and error many potential feeding grounds. The strategy of minimising the 
energetic expense allows them for using feeding sites even of a Iow abundance, on condition that 
such areas are relevantly numerous and they are not too distant from each other.
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