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Pawet Adamski Preferencje siedliskowe oraz biologia rozrodu niepylaka mnemozyny

Abstrakt: Niepylak mnemozyna (Parnsssius mnemosyne) jest rzadkim i zagrozonym ga-
tunkiem motyla z rodziny paziowatych (Papilionidae). Status ten powoduje, ze od co najmniej
kilku dziesiatkow lat stanowi on przedmiot intensywnych badan, dzigki czemu bardzo doktadnie
opisana zostata jego systematyka i genetyka. Niestety, ciagle stabo rozpoznane sa pewne bar-
dzo istotne elementy biologii tego gatunku, dotyczace wymagan siedliskowych oraz biologii
rozrodu. Tymczasem sg to zagadnienia kluczowe nie tylko dla zrozumienia przyczyn bardzo
ograniczonego wystgpowania niepylaka mnemozyny, ale takze dla planowania i realizacji ewen-
tualnych dziatan ochronnych. W niniejszej pracy podjeto probe wypehnienia tej luki w wiedzy
oraz okreslenia znaczenia uzyskanych informacji dla ochrony gatunku.

Jako podstawe do badan preferencji siedliskowych przyjeto doktadne zmapowanie oraz opis
siedlisk w miejscach wystgpowania niepylaka mnemozyny na terenie potudniowej Polski. Na
tak przygotowane podktady naniesiono miejsca stwierdzen osobnikow dojrzatych oraz gasienic.
W oparciu o te stwierdzenia, postugujac si¢ metoda minimum kernel poligon, wyznaczono na
terenie badan obszary stanowisk niepylaka mnemozyny. W oparciu o analizy statystyczne do-
konano porownania struktury siedlisk na stanowiskach ze struktura catego terenu badan, a takze
analizy preferencji imagines w obrgbie stanowiska.

Wykazano, ze stanowiska niepylaka mnemozyny charakteryzuje wyzsza niz ich otoczenie
réznorodno$¢ siedlisk, a takze zwigkszony udziat nielesnych siedlisk wilgotnych i podmoktych
oraz ziotorosli. Analiza stwierdzen motyli w obrebie stanowisk wskazuje, ze osobniki dojrzate
wyraznie preferujq siedliska podmokte 1 wilgotne, takie jak turzycowiska oraz faki z ostroze-
niem takowym Cirsium rivulare. Dodatkowe eksperymenty sugeruja, ze preferencja ta moze,
przynajmniej czg$ciowo, wynika¢ z minimalizacji drapieznictwa ze strony mrowek. W takich
bezpiecznych siedliskach imagines realizuja wigkszos¢ swoich potrzeb zyciowych (zerowanie,
kojarzenie). Wyjatek stanowi koniecznos¢ zlozenia przez samicg jaj w poblizu rosliny Zywi-
cielskiej. Na badanym terenie byta to kokorycz pusta Corydalis cava rosnaca w lesie i na jego
obrzezu. Obserwacje larw wskazuja z kolei, ze wystepuja one glownie w tych czgsciach ptatow
kokoryczy, ktore znajduja si¢ poza granica lasu, co nalezy wiazaé¢ z lepszym nastonecznieniem,
a tym samym nieco wyzsza temperatura.

Badania behawioru rozrodczego pozwolity na doktadne opisanie procesu kopulacji niepy-
laka mnemozyny, przede wszystkim za$ potwierdzity przestanki sugerujace, ze u tego gatunku
budowa sphragis nie zabezpiecza samicy przed wielkokrotna kopulacja. Wykazano réwniez za-
leznos$¢ pomiedzy kategoria wickowa samca oraz historia jego zycia, a zdolnoscia do tworzenia
sphragis oraz czasem trwania niektorych faz kopulacji.

Uzyskane wyniki pozwalaja na opracowanie wiarygodnych metod okreslania stanowisk nie-
pylaka mnemozyny. Stwarza to nie tylko mozliwos¢ lepszego rozpoznania statusu gatunku, ale
takze daje podstawy do planowania skutecznych projektow jego ochrony. W przypadku pode;j-
mowania dziatan zwiazanych z ochrona aktywna, a zwlaszcza dziatan restytucyjnych obejmuja-
cych prowadzenie hodowli, informacje dotyczace wielokrotnych kopulacji samic pozwalaja na
skuteczne kierowanie procesem rozmnazania w celu zapewnienia mozliwie wysokiej réznorod-
nos$ci genetycznej uzyskanego potomstwa.

Stowa kluczowe: niepylak mnemozyna, siedlisko, wyznaczanie stanowiska, dobdr ptciowy,
konkurencja rozrodcza, ochrona gatunkowa.
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Abstract: The clouded apollo (Parnassius mnemosyne), the rare, endangered butterfly from
Papilionidae family, has been intensively investigated during last decades. Unfortunately, al-
though data about its systematics and genetics is fairly detailed, important information about its
habitat preferences and breeding behavior lacking. As such information is crucial for understand-
ing the restricted distribution of the species and thus for its effective conservation, the aim of this
paper is filling this gap.

The basic tool for habitat preferences investigation was a detailed map of habitat types and
clouded apollo observations in the study area. Basing on the observations density, borders of
localities were delimited with the GIS minimum kernel polygon techniques. Statistical analysis
included comparison of the habitat structure of the localities with the same parameters of the
remaining study area. The results revealed that clouded apollo localities are more heterogene-
ous than the surrounding area. Moreover, they were also characterized by a higher ratio of wet
and moisture habitat, as well as tall herbs. Analysis also showed that imagines of clouded apollo
strongly prefer sedge marshes and wet meadows with abundant plume thistle Cirsium rivulare.
Additional experiments suggest that these preferences may be connected with minimalising the
risk of predation by ants. There are also significant differences between males and females with
respect to oviposition behavior: females lay eggs in the vicinity of the host plant, hollowroot
birthwort Corydalis cava, growing in the forest and the forest-open area ecotone wheras the
males have no reason to fly in the vicinity of forest. Caterpillars were observed on well-insolated
parts of the food plant area, which is probably related to higher temperature.

Study of clouded apollo breeding behavior proved the possibility of multiple copulation by
females, which was considered impossible due to deposition of sphragis by copulating males.
Moreover, copulation length and probability of sphragis deposition were related to the male age
and life history.

The results of this research may be useful for designing effective plans of species manage-
ment, as well as for planning its protection. Moreover, the data on breeding behavior may con-
tribute to more effective management of it’s genetic diversity, if restoration of the species will
be necessary.

Key words: clouded apollo, habitat, site delimitation, sexual selection, sperm competition,
protection plan.
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1. WSTEP

Przy podejmowaniu dziatan majacych na celu ochrong konkretnych gatunkéw — niezaleznie
od tego, czy maja to by¢ jedynie dziatania konserwatorskie, czy tez bardziej ztozone programy
ochrony aktywnej — jedna z najwazniejszych kwestii jest znajomos$¢ szczegdtow ich biologii.
Stwierdzenie to moze wydawac si¢ oczywiste, gdyz juz w najstarszych znanych zapisach do-
tyczacych ochrony zwierzat — turow (Bos primigenius), bobréw (Castor fiber) i jeleni (Cervus
elaphus) znalez¢ mozna informacje wskazujace na zainteresowanie ich wymogami siedlisko-
wymi czy mozliwoscia rozrodu (Kluk 1779, Sita-Nowicki 1865, Maciejewski 1988, Donald
iin. 2010). W praktyce sprowadzato si¢ to zwykle do ochrony miejsc wystgpowania ostatnich
populacji przed przeksztatceniem siedliska oraz innymi formami ingerencji (IUCN 1980, Carey
iin. 2000, Hocking iin. 2000, Brunner i in. 2001). Nalezy jednak pamigtaé, ze najstarsze dziata-
nia ochroniarskie obejmowaty zwykle gatunki duzych ssakow, charakteryzujace si¢ rozlegtymi
areatami osobniczymi, obejmujacymi wiele typow siedlisk, wérdd ktorych zdecydowanie do-
minowatly rézne rodzaje lasow. W tej sytuacji wyznaczanie terenow chronionych dla zachowa-
nia okreslonych gatunkéw nie wymagato szczegdtowej analizy wymagan siedliskowych. Dla
duzych gatunkow lesnych kluczowym problemem jest bowiem utrzymanie odpowiednio roz-
legltego areatu w miarg zwartych laséw, a charakter ich drzewostanu ma znaczenie co najmniej
drugorzedne (Lawhead i in. 1995, Jakubiec 1993, 2001, Okarma i in. 2001, Jamrozy 2008).
O stosunkowo niewielkiej wybiorczosci siedliskowej makrofauny §wiadczy chocby przyktad
zubra (Bison bonasus), ktory cho¢ zaliczany jest do gatunkdéw typowo leSnych, na terenie
Wielkopolskiego Parku Narodowego skutecznie wykorzystuje takze tereny otwarte, w tym
agrocenozy (Grabinska 2007). Wysoka plastyczno$¢ wymagan siedliskowych wykazuja row-
niez niektore rzadkie gatunki ptakow, dla ktorych istnieja potwierdzone przypadki zaktadania
gniazd na terenach silnie zurbanizowanych (Jokimaki i Huhta 2000, Dolata 2003). Zupetnie
inaczej przedstawia si¢ jednak sprawa ochrony zwierzat o waskich i mato plastycznych ni-
szach ekologicznych (Holt i Loreau 2002). Jest to szczegdlnie widoczne u owadow, wsrod
ktorych bardzo licznie wystepuja gatunki oligo- lub monofagiczne (Caughley i Gunn 1997,
Elzinga 2004, Pullin 2005). Co wigcej, w wielu przypadkach dla utrzymania populacji nie
wystarczy sama obecno$¢ gatunkoéw zywicielskich, ale istotny jest takze ich stan oraz struk-
tura przestrzenna siedliska. Dobra ilustracja omawianego problemu jest przypadek nadobnicy
alpejskiej (Rosalia alpina), ktora jest gatunkiem silnie zagrozonym w catym zasiggu (Starzyk
2004) mimo znacznego rozprzestrzenienia stanowiacych jej siedlisko lasow bukowych. Roz-
bieznos¢ pomigdzy rozprzestrzenieniem rosliny zywicielskiej i wykorzystujacego ja roslino-
zercy wynika w tym przypadku gtownie z faktu, ze do rozwoju nadobnicy nadaje sie tylko
cze$¢ buczyn — starodrzewia obfitujace w posusz, uszkodzone drzewa i wiatrotomy (Witkow-
ski 2007, Michalcewicz 2012).

Jeszcze bardziej ztozona jest sytuacja organizmoéw zwiazanych z terenami niele$nymi. Wigk-
szo$¢ wystepujacych obecnie w Polsce tego typu siedlisk, w tym uznawanych za niezwykle war-
tosciowe, ma charakter seminaturalny, a ich przetrwanie jest uzaleznione od prowadzenia regu-
larnych zabiegow, takich jak koszenie lub wypas (Vera 2000, Perzanowska i Kujawa-Pawlaczyk
2004). Skuteczna ochrona tych siedlisk wymaga zatem nie tyle wylaczenia ich z normalnego
uzytkowania, ile zachowania takich jego form, ktoére pozwola na przetrwanie gatunkow stano-
wiacych przedmiot zainteresowania ochrony przyrody (Perzanowska i Kujawa-Pawlaczyk 2004,
Witkowski i Adamski 2004, Pullin 2005). Podejscie to jest odmienne od tradycyjnej koncepcji
,ochrony naturalnosci”, wedtug ktdrej najodpowiedniejsza i najskuteczniejsza forma dziatan
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ochronnych jest powstrzymanie si¢ od ingerencji. W przypadku niektorych bezkregowcow okre-
Slenie preferencji siedliskowych dodatkowo komplikuja rozne wymagania osobnikow dojrza-
tych i stadiow larwalnych, a takze stosunkowo mata wiedza na temat charakteru preferowanych
siedlisk (Elzinga 2004, Pullin 2005).

Nalezy w tym miejscu podkresli¢, ze prowadzenie aktywnych zabiegdw stuzacych zachowa-
niu odpowiedniego stanu siedliska — w tym utrzymanie tradycyjnych form uzytkowania ziemi
— jest w ochronie przyrody podejsciem stosunkowo niedawnym. Tradycyjna koncepcja tworze-
nia obszaréw chronionych zaktada bowiem brak jakiejkolwiek ingerencji, zgodnie z postulatem
ochrony naturalnosci. Obecnie na obszarach chronionych zmierza si¢ do osiagnigcia swego ro-
dzaju kompromisu pomig¢dzy wspomniana koncepcja, a wymagajaca aktywnych dziatan ochrona
réznorodnosci biologicznej (Caughley i Gunn 1997, Pullin 2005).

Rownolegle z ochrona miejsc wystgpowania gatunkow uznanych za cenne rozwijat si¢ drugi
wazny kierunek ochrony zwierzat — ochrona w postaci hodowli prowadzonych ex situ, w warun-
kach zblizonych do naturalnych lub catkowicie sztucznych. We wspoétczesnej ochronie przyrody
oba te kierunki $cisle ze soba wspotdziataja (Conway 1995, Caughley i Gunn 1997, Pedrono i in.
2004), a za pierwszy spektakularny sukces ich potaczenia mozna uznaé odtworzenie populacji
zubra w oparciu o osobniki pochodzace z ogrodéw zoologicznych (Pucek 1991). W przypadku
owaddw programy ochrony populacji z udziatem hodowli pojawity si¢ dopiero w kilku ostatnich
dekadach XX wieku (Thomas i Jones 1993, Adamski i Witkowski 2007, Settele i Kithn 2009,
Thomas i in. 2009). Nalezy przy tym podkresli¢, ze znaczenie hodowli w tego typu programach
nie ogranicza si¢ jedynie do namnazania osobnikéw. W warunkach hodowlanych prowadzi sig¢
tez szereg badan dotyczacych fizjologii, behawioru oraz innych elementdéw biologii badanych
gatunkow, a ich wyniki czgsto sa wykorzystywane w realizowanych programach ochrony (Dolek
i Geyer 2002, Nakonieczny i in. 2006). W dziataniach takich istotna rolg ogrywaja badania be-
hawioru rozrodczego. Wynika to z dwdch podstawowych faktow. Po pierwsze, dobra znajomo$¢
problematyki rozmnazania ma cze¢sto zasadnicze znaczenie dla prowadzenia hodowli. Po drugie,
pozwala ona na skuteczne ingerowanie w roéznorodno$¢ genetyczng zardwno w hodowli, jak
i w dzikiej populacji czy tez w ztozonym systemie metapopulacji dziko-hodowlanej (wild-capti-
ve metapopulation) (Pedrono i in. 2004).

Celem niniejszej pracy jest przesledzenie dwoch kluczowych elementéw biologii niepylaka
mnemozyny: wybiorczosci mikrosiedliskowej oraz behawioru rozrodczego. Motyl ten bowiem
nalezy do grupy owaddéw, w ktdrej — pomimo intensywnych badan oraz prac ochroniarskich
— nadal istnieja spore luki w znajomosci zaréwno czynnikow srodowiskowych odpowiedzial-
nych za jego wystgpowanie, jak i istotnych elementow behawioru rozrodczego. Z kolei stosun-
kowo wysoki status zagrozenia niepylaka mnemozyny (Witkowski 2004, Adamski 2012) powo-
duje, ze staje si¢ on przedmiotem celowych dziatan ochronnych, a ich powodzenie wymaga jak
najlepszego rozpoznania elementdéw biologii.
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2. MATERIAL | METODY
2.1. Obiekt badan

Niepylak mnemozyna jest motylem dziennym z rodziny paziowatych (Papilionidae), pier-
wotnie opisanym przez Linnacusa (1758) jako Heliconius mnemosyne. Klasyfikacja taka wyste-
puje takze w najstarszych polskich opracowaniach, w ktorych przytaczana jest rowniez polska
nazwa gatunku: ,,Finlandczyk” (Kluk 1780). W XIX-wiecznych opracowaniach (Sita-Nowicki
1864) nazwa naukowa przybiera obowiazujaca do dzi§ forme¢ Parnassius mnemosyne, za$ jej
polski odpowiednik zmienia si¢ na ,,mnemozyn”.

Rodzaj ,,niepylak” (Parnassius) w europejskiej faunie reperezentuja jeszcze niepylak apollo
(P. apollo) i P. phoebus (Omoto i in. 2004, Katoh i in. 2005). Najprawdopodobniej wyodrebnit
si¢ on ok. 20-30 mln lat temu na terenach Azji Srodkowej, ktora do dzi$ stanowi centrum jego
wystegpowania (Omoto i in. 2004, Todisco 1 in. 2010). Polska nazwa rodzajowa zwiazana jest
z niewielka iloécia tusek pokrywajacych skrzydta imagines, dzigki czemu schwytane okazy nie
pozostawiaja, charakterystycznych dla wigkszosci motyli, §ladow w postaci ,,pytu” z oderwa-
nych tusek.

Wspotczesny zasieg geograficzny niepylaka mnemozyny obejmuje znaczna cz¢s$¢ Eurazji.
Jego wschodnia granica zlokalizowona jest w zachodniej czeg$ci Chin, skad przez Tadzykistan,
Kirgistan, Kazachstan, Turkmenistan, Irak i Iran oraz Azj¢ Mniejsza, a takze srodkowy Ural
dochodzi do Europy. Na terenie naszego kontynentu obejmuje na poétnocy Kraje Baltyckie oraz
Skandynawig, za$ na poludniu Batkany, Potwysep Apeninski, Alpy oraz znaczna cze$¢ Europy
Srodkowej i Zachodniej, osiagajac swoj zachodni kraniec w Pirenejach (Skalski 1992, Tolman
1997).

W Polsce gatunek ten zasiedla szereg rozproszonych stanowisk, ktore grupuja si¢ w dwu
obszarach (Buszko 1997, Witkowski 2004, Adamski 2012): pdétnocno-wschodnim, obejmuja-
cym Doling Biebrzy i Narwi, Puszcz¢ Augustowska, Knyszynska i Biatowieska, oraz potudnio-
wo-wschodnim, obejmujacym Puszcze Solska, Roztocze, a takze szereg stanowisk karpackich
ciagnacych si¢ od Bieszczad i Gor Stonnych przez Beskid Niski i Sadecki do Pienin, Pogorza
Spisko-Gubatowskiego i Rowu Podtatrzanskiego oraz Tatr Zachodnich. Ponadto znane jest izo-
lowane stanowisko na terenie Sudetow, w Gorach Kamiennych w poblizu miejcowosci Soko-
towsko (Witkowski 2004, Mastowski 2006, Adamski 2012).

Podobny wzor rozmieszczenia w postaci wielu mniej lub bardziej izolowanych stanowisk
jest widoczny niemal w calym zasiggu gatunku. Sytuacja taka sprzyja réznicowaniu si¢ lokal-
nych populacji i wyodregbnianiu licznych podgatunkéw oraz lokalnych form (Page i Holmes
1998, Lomnicki 2012), ktorych u niepylaka mnemozyny opisano ponad 200 (Bryk 1918, 1932,
1935, Weiss 1991, 1992). Ta ogromna réznorodnos¢ morfologiczna byta zrédtem sporego za-
interesowania gatunkiem ze strony genetykdéw, co spowodowato, ze obecnie jest on jednym
z najlepiej pod tym wzgledem przebadanych gatunkéw europejskich motyli dziennych (Gratton
iin. 2008, Todisco i in. 2010).

Niepylak mnemozyna jest gatunkiem o jednorocznym cyklu rozwojowym. Rozpoczyna si¢ on
wiosna, kiedy z jaj zniesionych w poprzednim sezonie wylegaja si¢ gasienice rozpoczynajace ze-
rowanie na kokoryczy (Corydalis sp.). Gasienica przechodzi cztery wylinki, a jej ostatnie stadium
(LS) przeksztatca si¢ w poczwarke, z ktorej po kilku tygodniach wychodzi osobnik dojrzaty (Tol-
man 1997). Czas rozwoju larwalnego jest zréznicowany i zalezy od lokalnych warunkdéw — przede
wszystkim od dostgpu do pozywienia (Witkowski 2004, Nazari i in. 2007, Adamski 2012).
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U niepylaka mnemozyny wystepuje zjawisko protandrii (Konvicka i Kuras 1999, Wit-
kowski 2004, Adamski 2008), tzn. samce pojawiaja si¢ w terenie wczesniej niz samice, co
prawdopodobnie wiaze si¢ z charakterystycznym dla rodzaju Parnassius sposobem kojarzenia
(Adamski i Witkowski 2006). Jest nim tzw. strategia poszukiwania (pearching strategy), po-
legajaca na tym, ze samce patroluja obszar stanowiska w poszukiwaniu receptywnych samic.
Do kopulacji dochodzi z reguty na roslinach, a w jej trakcie samiec buduje na ciele samicy
sphragis — chitynowa strukture zabezpieczajaca przed powtorna kopulacja (Konvicka i Kuras
1999, Luoto i in. 2001).

Zaptodnione samice rozpoczynaja sktadanie jaj, aktywnie wybierajac miejsca, w ktorych
wystepuje roslina zywicielska. Poniewaz jednak pojaw samic nastgpuje bardzo czesto juz po
obumarciu nadziemnych czgéci kokoryczy, nie zostato rozstrzygnigte, czy przy wyborze miejsca
sktadania jaj samice kieruja si¢ sygnatami chemicznymi (Bergstrom 2005) czy filopatria natalna
(Konvicka i Kuras 1999).

Pomimo ze niepylak mnemozyna od dawna cieszy si¢ ogromnym zainteresowaniem
lepidopterologow, ciagle otwarta pozostaje kwestia wymagan siedliskowych tego gatun-
ku. Zestawienie danych na temat wystgpowania kokoryczy w Polsce (Zajac i Zajac 2001)
z niewielka liczba znanych stanowisk niepylaka mnemozyny (Buszko 1997) swiadczy, ze
roslina zywicielska nie moze by¢ uznanawana za glowny czynnik decydujacy o wyste-
powaniu omawianego gatunku. Potwierdzaja to badania prowadzone w innych czgsciach
Europy (Konvicka 1 Kuras 1999, Luoto i in. 2001). Co wigcej, informacje dotyczace zna-
nych stanowisk omawianego gatunku wskazuja, ze pomimo iz lokalnie osiaga on wysokie
zageszczenia, motyle wydaja sig zasiedla¢ jedynie niewielka cze$¢ potencjalnego stanowi-
ska, mimo braku wyraznych r6znic w stosunku do pozostatego obszaru (Konvic¢ka i Ku-
ras 1999, Luoto i in. 2001, Styskal 2005, Adamski 2008). Nalezy przy tym podkresli¢, ze
w przypadku niepylaka mnemozyny juz sam termin ,,potencjalne siedlisko” jest nieco my-
lacy. Prace o charakterze przegladowym (Tolman 1997, Konvic¢ka i Kuras 1999, Meier
iin. 2005, Buszko i Mastowski 2011) jako siedlisko podaja ,,taki”, , tereny otwarte”, ,,brzegi
rzek” czy ,,sasiedztwo lasow”. Tak szeroko i nieprecyzyjnie zdefiniowane wymagania sie-
dliskowe pozostawiaja otwartym pytanie o czynniki odpowiedzialne za ograniczony zasig¢g
przestrzenny stanowisk niepylaka mnemozyny. Najbardziej kompleksowe prace majace na
celu okreslenie, jakie czynniki srodowiskowe odpowiedzialne sa za obecno$¢ niepylaka
mnemozyny, zostaly przeprowadzone na terenie Finlandii przez Luoto i wspotpracownikow
(2001). Wykazano w nich, ze prawdopodobienstwo wystepowania imagines omawianego
gatunku zwigzane jest z calym szeregiem zmiennych opisujacych cechy siedliskowe, ktore
zebrano w trzy zasadnicze grupy: dostepnosé pokarmu, obecnos¢ siedlisk niele$nych oraz
warunki mikroklimatyczne (Tab. 1).

Wyniki te okazaty si¢ jednak mato przydatne do wyjasnienia aktualnego rozmieszczenia
stanowisk niepylaka mnemozyny na terenie poludniowej Polski. Sytuacja ta moze wynikac
albo z réznicy w wymaganiach siedliskowych populacji poszczegolnych podgatunkéw, albo
ze zbytniej generalizacji danych dotyczacych siedliska wykorzystanych w pracy Luoto i in.
(2001). Generalizacja ta dotyczy zarowno stosowania duzych jednostek przestrzennych, ta-
kich jak kwadraty 50 m x 50 m, jak i tacznego rozpatrywania wszystkich typow poéinatural-
nych siedlisk nielesnych. Poza tym, wickszo$¢ badan siedliskowych prowadzono jedynie dla
dojrzatych motyli, ktérych wymagania troficzne catkowicie odbiegaja od wymagan posta-
ci larwalnych. Problem preferencji siedliskowych badanego gatunku pozostaje zatem ciagle
kwestig otwarta.
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Tabela 1. Czynniki siedliskowe badane przez Luoto i wspdtpracownikéw (2001), zwigzane z obecnoscig imagines
niepylaka mnemozyny: ,+” — wptyw pozytywny; ,-” — wptyw negatywny; ,+/-" — kierunek wptywu zalezny od
interakcji z innymi badanymi czynnikami

Table 1. Factors related to the clouded apollo presence investigated by Luoto et al. (2001): ‘+’ — positive relation;
‘-’ — negative relation; ‘+/-’ — direction of relation dependent on the interactions with other investigated factors

Kierunek Istotnosé
oddziatywania oddziatywania
Direction of effect Significance of effect

Analizowany czynnik
Investigated factor

Zasoby pokarmowe /Food resources
Rosliny wytwarzajgce nektar/Nectar plants
Roslina zywicielska /Host plant

Elementy siedliska /Habitat composition

Pétnaturalne tereny trawiaste /Semi-natural grasslands + *kx
Pola uprawne i trwate uzytki zielone /Agricultural land - *k
Las iglasty /Coniferous forest - *k
Las lisciasty /Deciduous forest +/- *ok
Las mieszany /Mixed forest +/- *Hk
Cieki wodne /Water courses + *
Zabudowa /Settlements - *k
Topografia i warunki pogodowe /Topography and weather conditions
Nachylenie /Slope +/- *okk
Wysokos$¢ n.p.m. /Altitude + ns
Predkos¢ wiatru /Wind speed - *Hk
Struktura siedliska /Habitat structure
Bior6znorodnos¢ kwadratu /Shannon diversity index + *
Wspotczynnik ksztattu ptatu siedliska /Area shape index +/- *kk

*p <0,05; **p <0,01; ***p < 0,001
2.2. Metodyka badan

2.2.1. Badania terenowe

Prace pilotazowe dotyczace preferencji siedliskowych imagines niepylaka mnemozyny pro-
wadzono w roku 2004 w na terenie Gor Stonnych, w okolicy miejscowosci Olszanica i Stefkowa.
Na tej podstawie wytypowano trzy stanowiska: Olszanica, Stefkowa 1 i Stefkowa 2 (Ryc. 1, 2).
Wtasciwe badania dotyczace imagines przeprowadzono w roku 2005 i powtornie w 2007. W tym
ostatnim roku oprocz imagines badaniami objgto takze gasienice. Z kolei w latach 2008—2009 na
terenie Pieninskiego Parku Narodowego badano preferencje pokarmowe gasienic, model zero-
wania oraz wzor sktadania jaj przez samice.

Analiza siedliskowa

Na terenie stanowisk z Gor Stonnych pierwszym etapem pracy bylo wykonanie map pre-
zentujacych wszelkie roznice mikrosiedliskowe. Mapy zostaly sporzadzone na podktadach map
topograficznych w skali 1:10 000 na osnowie geodezyjnej PUG 1965, uzyskanych z WODGiK
w Rzeszowie w postaci plikow cyfrowych ,,geotif’. Ze wzgledu na koniecznos¢ wspotpracy
z odbiornikiem GPS, podktady te zostaly przekonwertowane do odwzorowania WGS 1984.
Dane dotyczace aktualnej struktury lokalnych siedlisk uzyskano przez mapowanie rzeczywiste-
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Ryc. 1. Stanowiska niepylaka mnemozyny w Gérach Stonnych opisane przez Styskal (2005). a — stanowisko,
b —tereny nielesne, ¢ — lasy, d — obszar zabudowany

Fig. 1. Sites of Clouded apollo in the Goéry Stonne described by Styskal (2005). a — site, b — non-forest areas,
c — forests, d — settlements

go rozmieszczenia w terenie. Podejscie takie wynikato z dwoch przestanek. Pierwsza z nich byta
zbyt duza, w stosunku do zadan badawczych, generalizacja informacji na temat uzytkowania
ziemi zawartych na mapach topograficznych, dotyczaca zaréwno skali, jak 1 podziatu siedlisk.
Druga przestanke stanowity szybko postepujace zmiany uzytkowania, powodujace, ze nawet
przebieg granicy rolno-le$nej zaznaczony na mapach byl w momencie podjgcia badan w wie-
lu miejscach nieaktualny. Do mapowania siedlisk wykorzystano kartograficzny odbiornik GPS
, Trimble GeoExplorer I1”. W celu oceny lokalnej precyzji pomiarow wykonano takze kontrolne
mapowanie trzech jednoznacznie identyfikowalnych w terenie obiektow o charakterze punkto-
wym i liniowym, wystepujacych takze na wykorzystywanych podktadach: punkt sieci triangu-
lacyjnej w Olszanicy, figury przydrozne pomigdzy Olszanica a Stefkowa oraz linig kolejowa na
trasie Olszanica—Stefkowa.

Na potrzeby mapowania wyrdznione zostaty nastepujace typy siedlisk (Ryc. 2):

— lasy,

12
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— zakrzewienia i kepy drzew,

— nieuzytkowane taki i pastwiska,

— uzytkowane taki mezofilne,

— pola uprawne,

— uzytkowane wilgotne taki z ostrozeniem takowym,

— szuwary turzycowe,

— ziotorosla,

— tereny zabudowane,

— ,,inne” —ta kategoria obejmowata miedze, rowy melioracyjne, zbiorowiska ruderalne, a takze
niewielkie powierzchnie z otwartym lustrem wody lub zarosnigte patka wodna (Typha sp.).

Wszystkie mapy zostaly przekonwertowane do uktadu odniesienia PUG 1992, a ich dalsze
analizy prowadzono przy zastosowaniu oprogramowania ArcMap firmy ESRI.

Na poczatku sezonu wegetacyjnego w roku 2007 na wyznaczonych stanowiskach pobrano
okazy kokoryczy w celu okreslenia, ktory z gatunkéw wystepuje na terenie badan oraz prze-
prowadzono mapowanie miejsc wystgpowania tej rosliny. Uzyskane dane zostaty naniesione na
przygotowane wczesniej podklady, za§ w miejscach, w ktorych mapowanie z zastosowaniem
odbiornika GPS byto zaktdcone — np. na skutek lokalnego uksztattowania powierzchni czy zale-
sienia — dane naniesiono na wydruki map w skali 1:5 000, a nastepnie wprowadzono do systemu
GIS metoda recznej digitalizacji ekranowej.

W 2007 roku na stanowiskach w Gorach Stonnych w okresie pojawu imagines przeprowa-
dzono analize kwiecistosci na preferowanych przez motyle typach siedlisk. Kwiecisto$¢ osza-
cowano ilosciowo poprzez liczenie kwiatostanow lub kwiatow roslin wytwarzajacych nektar
w losowo wybranych poletkach pomiarowych o powierzchni 0,5 m?, wyznaczanych za pomoca
obreczy o $rednicy 80 cm.

Eksperymenty dotyczqce drapieznictwa

W 2012 roku przeprowadzono eksperyment, majacy na celu okreslenie presji drapieznikdw
na nieaktywne wskutek ztej pogody lub w czasie nocy imagines, wystepujacej w roznych typach
siedlisk. W eksperymencie rolg nieruchomych motyli petnity porcje migsa o masie okoto 1 g,
umocowane przy pomocy aluminiowych drutéw o Srednicy 3 mm na wysokosci 30 ¢cm nad
gruntem. Na etapie badan pilotazowych wystawiono 15 takich porcji na pograniczu uzytkowanej
wilgotnej taki z ostrozeniem takowym i uzytkowanej taki mezofilnej. Po wytozeniu przeprowa-
dzono 6 kontroli w odstepach godzinnych oraz nastepne 6 w odstepach trzygodzinnych. Podczas
kontroli sprawdzano stan wytozonych porcji migsa, przypisujac go do jednej z trzech kategorii:
nienaruszone, cz¢sciowo naruszone przez bezkregowce (mroéwki, Slimaki, inne), catkowicie lub
prawie catkowicie zjedzone.

W oparciu o uzyskane wyniki ustalono, ze w trakcie wlasciwego eksperymentu kontrole od-
bywac si¢ beda w czasie trzech, szesciu, dwunastu oraz dwudziestu czterech godzin od jego roz-
poczecia. Eksperyment obejmowat wytozenie po 20 porcji w najwazniejszych typach siedlisk:
turzycowisku, tace ostrozeniowej, face uzytkowanej, tace nieuzytkowanej, ziotoroslach oraz lesie.

Badania behawioru postaci dojrzatych

Obserwacje owadoéw doskonatych niepylaka mnemozyny prowadzono w okresie od trzeciej
dekady maja do konca drugiej dekady lipca. Obejmowaly one regularne, wykonywane 2 razy
w tygodniu, kontrole stanowisk, na ktdrych stwierdzono wystgpowanie motyli. Aby uniknaé
artefaktow wynikajacych z niejednorodnego kontrolowania stanowisk (Denis i in. 1999, Luoto
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Ryc. 2. Typy siedlisk na terenie badan. S 1 —stanowisko ,,Stefkowa 1”, S 2 — stanowisko ,,Stefkowa 2”, O — stanowisko
,Olszanica”. 1 — lasy, 2 — zakrzewienia i kepy drzew, 3 — nieuzytkowane taki i pastwiska, 4 — uzytkowane tgki
mezofilne, 5 — pola uprawne, 6 — uzytkowana wilgotna tgka z ostrozeniem tgkowym, 7 — szuwary turzycowe,
8 — ziotorosla, 9 — zabudowania, 10 — inne

Fig. 2. Habitat types on the study area. S1 — site ,Stefkowa 1”7, S 2 — site ,Stefkowa 2”, O — site ,Olszanica”.
1 —forests, 2 — bushes and clusters of trees, 3 — abandoned meadows and pastures, 4 — managed mesophilous
meadows, 5 — arable fields, 6 — managed wet meadow with plume thistle, 7 — sedge rushes, 8 — tall herbs,
9 — settlements, 10 — other

i1in. 2002), przyjeto standard 1 godziny kontroli na 5 ha powierzchni. Z kolei, potencjalnych ar-
tefaktow zwiazanych z powtarzalnymi roznicami w porach dnia unikano stosujac kazdorazowo
losowanie kolejno$ci kontroli. Obserwacjami objeto nie tylko same stanowiska, ale takze tereny
otwarte potozone pomig¢dzy nimi — w celu uchwycenia ewentualnej aktywnosci dyspersyjne;.
Podczas kontroli starano si¢ odtowi¢ wszystkie zaobserwowane motyle. Osobniki odlowione
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po raz pierwszy znakowano unikalnym kodem wpisanym nietoksycznym markerem na prawym
skrzydle drugiej pary. Metoda ta stosowana jest powszechnie w badaniach motyli z rodzaju
Parnassius 1 nie stwierdzono, aby byta ona w jakikolwiek sposob szkodliwa dla tej grupy motyli
(Adamski i Witkowski 2007, Adamski 2008). Po schwytaniu notowano nastepujace informacje:

— czas odtowu z doktadnoscia do 5 min,

— kod, jakim zostal oznaczony schwytany motyl,

— pte¢ motyla, a w przypadku samic obecno$¢ lub brak sphragis,

— stan motyla obejmujacy stopien zniszczenia skrzydet oraz ewentualne anomalie morfologiczne.

Miejsce odtowu notowano przy pomocy datalogera GPS firmy Garmin 60CxS. W przypadku
matej precyzji namiaru GPS — np. na granicy lasu — miejsce obserwacji oznaczano na mapie
terenu w skali 1:5 000.

W roku 2007 na terenie Gor Stonnych oraz w roku 2008 w Pieninskim Parku Narodowym pro-
wadzono obserwacje behawioru osobnikow dojrzatych. Polegaly one na sporzadzaniu budzetow
czasowych poszczegdlnych osobnikow. W celu uniknigcia potencjalnych artefaktow wynikajacych
z ptoszenia osobnikow, obserwacje prowadzono z odlegtosci co najmniej 10 m przy zastosowaniu
lornetki Minolta Activia 10x50. Podczas obserwacji nagrywano na dyktafon informacje o zacho-
waniu osobnika. Obserwacje prowadzono w optymalnych dla aktywnoSci imagines warunkach
pogodowych, a wigc w temperaturze 18-25°C, zachmurzeniu od 0/8 do 2/8 (Kossowska-Cezak
2007) i braku wiatru. Notowano nastgpujace elementy behawioru osobnika:

— lot nad stanowiskiem,

— spoczynek na kwitnacych roslinach,

— zerowanie na kwiatach,

— spoczynek na innych roslinach,

— sktadanie jaj.

Notowano ponadto, czy sktadanie jaj odbywato si¢ na obszarze wystepowania kokoryczy,
i czy byly jeszcze widoczne czgsci nadziemne tej rosliny.

Obserwacje konczono w momencie utraty osobnika z pola widzenia lub tez rozpoczecia
przez niego kopulacji. W drugim przypadku notowano jedynie fakt znalezienia partnera, zas
doktadniejsze badania behawioru rozrodczego prowadzono przy zastosowaniu wolier.

Obserwacje ggsienic

W 2007 roku na terenie stanowisk w Gérach Stonnych oraz w latach 2008 i 2009 na dwu sta-
nowiskach pieninskich — na Macelaku i Polanie Pieniny — prowadzono w okresie wegetacyjnym
kokoryczy poszukiwania gasienic, jak rowniez sladow ich zerowania. Przy pomocy datalogera
GPS zapisywano miejsca zerowania gasienicy oraz notowano nastepujace informacje:

— stadium gasienicy,

— jej aktywnosc,

— stadium rozwoju kokoryczy (przed kwitnieniem, kwitnienie, po kwitnieniu),

— informacje o charakterze ptatu obejmujace jego wielko$¢ (powyzej 10 m?, ponizej 10 m?,
pojedyncze rosliny).

W latach 2008 i 2009 okreslano takze dodatkowe parametry:

— odlegto$¢ od granicy lasu, ktora ustalano jako lini¢ pomigdzy zewngtrznag strong pni dwu
drzew na skraju lasu, najblizszych w stosunku do obserwowanej gasienicy. W przypadku obser-
wacji na ptatach kokoryczy notowano rowniez odlegto$¢ granicy ptatu od granicy lasu w strong
taki (wartosci dodatnie) oraz w gtab lasu (warto$ci ujemne),

— zacienienie — w przypadku obserwacji wykonywanych poza granica lasu.
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Ponadto, w 2009 roku okreslono takze budzety czasowe aktywnoS$ci gasienic czwartego
i piatego stadium. Dane do budzetow czasowych zbierano przez 20 minut, pomigdzy godzing 10
a 15, w optymalnych warunkach pogodowych, tzn. przy temperaturze pomigdzy 18°C a 25°C,
bez opadow. Podczas obserwacji notowano nastgpujace typy zachowania gasienic:

— zZerowanie,

— przemieszczanie si¢ po roslinie,

— przemieszczanie si¢ pomigdzy roslinami w obrebie jednej kepy kokoryczy,

— przemieszczanie si¢ pomigdzy kepami kokoryczy,

— spoczynek.

2.2.2. Badania zachowan rozrodczych

Analiza danych zebranych podczas obserwacji i eksperymentow dotyczacych behawioru roz-
rodczego niepylaka mnemozyny pozwolita na opis poszczegdlnych etapow kopulacji oraz okresle-
nie czasu ich trwania w zaleznosci od kategorii wiekowe]j samca oraz jego doswiadczenia.

Eksperymenty dotyczace behawioru rozrodczego prowadzono w 2009 roku na terenie Pie-
ninskiego Parku Narodowego (pozwolenie nr 2/09 wydane przez Dyrektora PPN dnia 12 kwiet-
nia 2009 r.) z wykorzystaniem dwoch wolier wykonanych na bazie namiotéw Quechua Base 11
o rozmiarach 2,5 m x 2,5 m x 2 m, przy czym w jednej wolierze oryginalne pokrycie zastapiono
siatka o oczkach 0,7 mm x 0,7 mm. Woliery rozstawiano na stanowiskach niepylaka mnemozyny
w masywie Trzech Koron, w miejscach niewidocznych ze szlaku turystycznego. Na stanowisku
odtawiano motyle i znakowano indywidualnym kodem. Skrzydta motyli z rodzaju Parnassius
bezposrednio po napompowaniu maja odmienna strukturg oraz nieco inny odcien niz u osobni-
kow starszych (Witkowski i Adamski 1996, Adamski 1 Witkowski 2007), dzigki czemu mozliwe
byto przypisanie odtowionego osobnika do jednej z dwu kategorii wiekowych:

— $wiezo wyleglte — osobniki zaobserwowane w trakcie pompowania skrzydet oraz takie, kto-
rych skrzydta pomimo napompowania nie zdazyly jeszcze osiagnac pelnej sztywnosci. Cecha ta,
wraz z z6ltawym odcieniem skrzydet, utrzymuje si¢, w zaleznosci od warunkéw pogodowych,
przez 6 do 12 godzin od zakonczenia pompowania skrzydet,

— starsze.

Indywidualne znakowanie pozwolito na bardziej precyzyjne (z doktadnoscia do dnia) okre-
$lenie wieku motyli oznakowanych jako ,,$§wiezo wylegte”.

Samice posiadajace sphragis wypuszczano, samce za$ umieszczano pojedynczo w zawieszo-
nych siatkach do czasu przeprowadzenia eksperymentow. Samice bez sphragis umieszczano w
wolierze, a po 20-minutowym okresie aklimacji do woliery wpuszczano po dwa samce, roznigce
si¢ kategorig wickowa. W drugiej czesci eksperymentu wpuszczano samce o podobnym wieku,
przy czym jeden z nich wcze$niej juz kopulowat z samica. Wyznaczone do tej czesci ekspery-
mentu samce przetrzymywano przez kilka dni w wolierze. Mozliwos$¢ Zzerowania zapewniato
przesuwanie woliery po stanowisku oraz umieszczenie w niej kwiatostanow roslin z rodziny
ztozonych (Astreaceae), spryskanych roztworem miodu i wody w stosunku 1:1. Po umieszcze-
niu samcow w wolierach kopulacyjnych mierzono czas do zlokalizowania samicy przez samca,
a takze czas calej kopulacji oraz poszczegdlnych jej etapéw. Notowano rowniez wszelkie inne
elementy zachowania osobnikow, w tym konflikty pomigdzy samcami.

Pomiaréw czasu dokonywano przy pomocy stopera. W trakcie obliczen statystycznych ana-
lizowano czas wyrazony w sekundach, a dla statystyk opisowych dane te przeliczono na minuty
i sekundy. W przypadkach wielogodzinnych kopulacji, po uptywie 2,5 godziny ciagla obserwa-
cje zamieniano na prowadzone co 30 minut kontrole.
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2.3. Opracowanie danych

2.3.1. Przygotowanie warstw podstawowych

Cyfrowe mapy terenu, uszczegdlowiane podczas mapowan z zastosowaniem geodezyjnego
odbiornika GPS, postuzyty do stworzenia Geograficznego Systemu Informacji (GIS) badanych
stanowisk niepylaka mnemozyny. System ten opracowany zostat w pakiecie ArcInfo i, oprocz
wspomnianych juz map terenu, obejmowatl warstwy tematyczne dotyczace miejsc odlowu.
Z warstwami tymi zintegrowane byly tabelaryczne bazy danych, zawierajace informacje doty-
czace danego stwierdzenia lub obserwacji.

2.3.2. Wyznaczenie obszaru stanowisk

Granice stanowisk wyznaczono w oparciu 0 naniesione na mapg miejsca stwierdzen zarowno
gasienic, jak i motyli dojrzatych. Na ich podstawie metoda najmniejszych zwartych wieloka-
tow (minimum convex polygon) wytyczano obszary uznane za stanowisko (Southwood 1966)
(Ryc. 3). Pewien problem stanowito rozstrzygnigcie, czy pojedyncze, oddalone od pozostatych,
obserwacje motyli nalezy uzna¢ za lezace w skrajnych obszarach stanowiska, czy tez za prze-
jawy migracji. Problem ten rozwiazano analizujac rozktady odlegltosci pomigdzy najblizszymi
punktami w obrebie stanowiska. Za stanowiace przejaw dyspersji uznano te obserwacje, dla
ktérych odlegtos¢ od najblizszego stwierdzenia spetniata warunki ,,wartosci odstajacej” (outlay-
er) — byta oddalona od $redniej o co najmniej trzy warto$ci odchylenia standardowego. Jezeli
rozktad odleglosci istotnie odbiegat od normalnego, jego zakres poddawano standardowemu
rangowaniu, a za warto$ci odstajace uznawano te, ktore miescity si¢ w najwyzszej randze, jezeli
dwie rangi nizsze nie obejmowaty zadnego przypadku (Analytical Method Committee 1989).

2.3.3. Okresdlenie preferencji siedliskowych

Okreslenie preferencji siedliskowych motyli zmierzato do wyjasnienia:

— jakie czynniki siedliskowe wyrdzniaja stanowiska motyli od otaczajacego terenu,

— jakie elementy mikrosiedlisk w obrebie stanowisk sa preferowane przez motyle.

Odpowiedzi na te pytania poszukiwano przy pomocy metody polegajacej na porownaniu
frakcji poszczegolnych typow siedlisk na terenie badan oraz w obszarze wyznaczonych stano-
wisk niepylaka mnemozyny. Proces wyznaczania stanowisk opisano powyzej, natomiast jako
,teren badan” traktowano prostokat, w ktory wpisano obszar stanowiska poszerzony o bufor
szerokosci 100 m (Ryc. 1).

Do okreslenia elementéw wyrdzniajacych siedlisko stosowano metode bezposredniej frakcji
poszczego6lnych mikrosiedlisk na powierzchni objetej badaniami oraz na obszarze stanowiska.
Na podstawie uzyskanych danych obliczono oczekiwane liczebnosci stwierdzen motyli na po-
szczegblnych siedliskach, postugujac si¢ wzorem:

N, =N Py

gdzie:

N, —oczekiwana liczba osobnikow stwierdzonych w danym siedlisku,
N, .. — catkowita liczba stwierdzef,

p, — frakcja obszaru zajmowana przez siedlisko.

Obliczone w ten sposdb wartos$ci oczekiwane zestawiano przy pomocy testow frekwencji
z rzeczywistymi danymi uzyskanymi podczas obserwacji motyli.
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Ryc. 3. Przyktad wyznaczania obszaru stanowiska na podstawie metody najmniejszego zwartego poligonu.
1 — granica stanowiska, 2 — granica obszaru badan, 3 — obserwacje imagines, 4 — obserwacje gasienic,
5 — zabudowania, 6 — drogi, 7 — linia kolejowa, 8 — stawy rybne

Fig. 3. Exemple of site area delimitation based on minimum convex polygon method. 1 — border of site,
2 —border of study area, 3 — observations of imagines, 4 — observations of caterpilars, 5 — settlements, 6 —roads,
7 —railway, 8 — fish ponds

Dokonano réwniez porownania réznorodnosci siedliskowej obszaru stanowisk z ta sama ce-
cha calego terenu badan z zastosowaniem testu istotnosci réznic wspotczynnika réznorodnosci
biologicznej H> Shannona—Wiennera (Magurran 2005). Poniewaz badanie dotyczyto réznorod-
nosci siedlisk, przy obliczaniu wspotczynnika H* uzywano warto$ci frakcji danego siedliska
w badanym areale (Luoto i in. 2001, Magurran 2005).

Z kolei analize wybidrczosci motyli w obrebie siedliska uzupetniono o poréwnanie struktury
mikrosiedlisk w buforach wokot miejsc stwierdzenia motyli z analogiczna strukturg w takich
samych buforach wyznaczonych wokdt losowo rozmieszczonych punktow. Metoda ta zaczerp-
nigta zostata z badan nad preferencjami siedliskowymi ptakow (Zajac i in. 2006, 2011) i do-
stosowana do wymogdéw prowadzonych badan. W pierwszym etapie, wokdt naniesionych na
mape¢ miejsc stwierdzen motyli wyznaczano koliste bufory o promieniu 5 m. Nastepnie, przy
uzyciu rozszerzenia Animal Movement stanowiacego element pakietu ArcView, na powierzchni
stanowisk wylosowano 400 punktow ,,kontrolnych”, wokot ktorych réwniez wyznaczono takie
same bufory. W wyznaczonych okrggach obliczono powierzchnig oraz frakcje poszczegolnych
mikrosiedlisk.
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Poniewaz obserwacje gasienic dokonane byty jedynie na ptatach rosliny zywicielskiej, anali-
za preferencji siedliskowych ograniczyta si¢ do poréwnania cech ptatéw kokoryczy, na ktorych
dokonano obserwacji gasienic z pozostalymi ptatami tej rosliny na terenie badan oraz do analizy
potozenia gasienicy wzgledem granicy lasu.

Poréwnania frakcji dokonano przy zastosowaniu testu frekwencji ¥*> Pearsona, z kolei przy
analizie struktury siedlisk w buforach stosowano analizg wariancji (ANOVA), w razie wykrycia
istotnosci uzupetnianej o testy post-hoc Tuckeya—Kramera. Jezeli rozktad danych istotnie od-
biegat od rozktadu normalnego, stosowano nieparametryczne zamienniki analizy wariancji: test
Kruscala—Wallisa oraz zwiazany z nim test post-hoc Steela—Dwassa. Wspolne oddziatywanie
wielu zmiennych badano przy uzyciu Uogdlnionych Modeli Liniowych i Nieliniowych (GLZ).
Szczegdtowe parametry modeli, takie jak rozktad danych czy funkcja wiazaca, dopasowywano
do typu oraz rozkladu uzywanych w modelu zmiennych zaleznych oraz niezaleznych (Steel
1961, Sokal i Rohlf 1981, Olsson 2002). W oparciu o dane z buforow wokét losowo wyznaczo-
nych punktéw dokonano takze analiz korelacji przestrzennych, majacych na celu okreslenie, czy
pomigdzy badanymi elementami siedliska wystgpuja zaleznosci polegajace na zmniejszonym
lub zwigkszonym prawdopodobienstwie ich wspotwystepowania (Luoto i in. 2001).

19



Studia Naturae 61,2013.

3. WYNIKI
3.1.Preferencje siedliskowe

3.1.1. Struktura siedliska

W 2005 12007 roku dokonano na terenie badan tacznie 712 obserwacji 253 imagines niepyla-
ka mnemozyny, z czego 35 obserwacji uznano za dokonane podczas dyspersji. Na podstawie 677
pozostatych stwierdzen 243 osobnikow, zgodnie z przyjeta metodyka, wyznaczono 3 stanowiska
o tacznej powierzchni 38,19 ha: jedno w Olszanicy (1,37 ha) oraz dwa w Stefkowej (14,52 ha
122,30 ha) (Ryc. 4). Dla stanowisk w Stefkowej, ze wzgledu na stosunkowo niewielkg odlegtos¢
oraz obserwacje osobnikow przemieszczajacych si¢ migdzy stanowiskami, wyznaczono wspol-
ny obszar badan. Catkowita powierzchnia obszaru badan wynosita 263,02 ha (Ryc. 3).

W tabeli 2 przedstawiono powierzchnie poszczeg6élnych siedlisk w catym obszarze badan oraz
na stanowiskach niepylaka mnemozyny. Analiza testem roznorodnosci biologicznej (Magurran
2005) wykazata, ze na stanowiskach niepylaka mnemozyny réznorodnos¢ siedliskowa jest istotnie
wyzsza niz na calym terenie badan (t = 1,7053; p = 0,0081). Istotne r6znice pomigdzy stanowi-
skami a ich otoczeniem wykazywaly takze sumaryczne frekwencje poszczegdlnych mikrosiedlisk
(x>=42,144; df = 9; p < 0,0001). Na stanowiskach niepylaka mnemozyny udziat lasdéw, fak uzyt-
kowanych oraz obszaréw zabudowanych w stosunku do innych typéw siedlisk byt zdecydowanie
nizszy, zas istotnie wigksza byla frakcja szuwardw, ziotorosli oraz tak z ostrozeniem (Tab. 3).

Analiza kwiecisto$ci wybranych typow siedlisk otwartych wykazata zaleznos¢ migdzy ty-
pem siedliska a jego kwiecisto$cia (H = 52,1035; p <0,0001). Przeprowadzona analiza post-hoc
wykazata, ze wilgotna taka z ostrozeniem i uzytkowana taka mezofilna byty znacznie bardziej
kwieciste niz szuwary i nieuzytkowane taki i pastwiska (Ryc. 5).

Zestawienie liczebnosci stwierdzen niepylaka mnemozyny na poszczegdlnych typach sie-
dlisk wykazato, ze istotnie r6znig si¢ one od liczebnosci oczekiwanych obliczonych w oparciu
o udziat tych siedlisk w powierzchni stanowiska i terenu badan: (. = 373,112; df = 9;
p<0,0001); (5, = 632,513; df = 7; p <0,0001) (Tab. 3). Imagines stwierdzane byty w lesie, za-
krzewieniach oraz na nieuzytkowanych takach i pastwiskach istotnie rzadziej, nizby to wynikato
z udziatu tych siedlisk w powierzchni stanowiska i catego terenu badan; wyraznie preferowane
byly za$ turzycowiska i taka z ostrozeniem.

Bardzo podobne wyniki uzyskano poréwnujac frakcje poszczegolnych siedlisk w buforach
wokot miejsc stwierdzenia imagines oraz punktéw rozmieszczonych losowo na terenie stano-
wisk. Analiza przy pomocy Uogolnionego Modelu Liniowego (GLZ) z zalozeniem binarnego
rozktadu zmiennej zaleznej i funkcji wiazacej logit wykazata istotne roznice w strukturze sie-
dlisk pomigdzy buforami wokoét rzeczywistych miejsc stwierdzen i wokot punktow losowych
(x*=203,3904; df =9; p <0,0001). Analiza wptywu poszczegdlnych uwzglednionych w modelu
parametrow (Tab. 4) wskazata, ze otoczenie miejsc rzeczywistych stwierdzen niepylaka mne-
mozyny od otoczenia losowo wybranych punktéw roznito sig¢ wigkszym udziatem taki ostroze-
niowej, turzycowiska i pol uprawnych, a takze mniejsza frakcja taki uzytkowanej i zakrzewien.
W tabeli 5 przedstawiono wyniki analizy korelacji przestrzennych pomigdzy poszczegdlnymi
elementami siedliska.

3.1.2. Preferencje siedliskowe osobnikéw dojrzatych w zaleznosci od ptci

Sposrdd 243 stwierdzonych osobnikdéw 57 stanowity samice. Przecigtna liczba obser-
wacji samic wynosita 3,2 (SD = 4,31), zas§ samcow 2,2 (SD = 1,84). Wszystkie obserwacje
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Ryc. 4. Stanowiska (11) wyznaczone na podstawie stwierdzen imagines (kropki czerwone) oraz ggsienic (kropki
niebieskie) niepylaka mnemozyny wraz ze strefami buforowymi. Pozostate oznaczenia jak na rycinie 2

Fig. 4. Sites (11) delimited based on observation of imagines (red spots) and caterpilars (blue spots) of the
clouded apollo with buffer zones. Other explanations as in Fig. 2

uznane za dokonane podczas dyspersji dotyczyly samcoéw i jako niemiarodajne dla oceny
preferencji siedliskowych zostaty wytaczone z dalszych analiz. Po ich odrzuceniu przecigt-
na liczba stwierdzen dla samca wzrosta do 2,8 (SD = 1,67). Porownania stwierdzen w po-
szczegblnych siedliskach wskazuja na istotng r6znice pomiedzy ptciami (y>= 95,679; df =
4; p = 0,0003) (Tab. 6). U obu ptci zdecydowana wigkszos$¢ stwierdzen dokonywana byta
na terenie turzycowiska i taki ostrozeniowej, jednak w przypadku samic bardzo duza cze¢sé
stanowily tez obserwacje dokonane w lesie, gdzie samce pojawiaty si¢ tylko sporadycznie.
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Tabela 2. Powierzchnia poszczegdlnych typow siedlisk na terenie badan oraz wyznaczonych stanowisk niepylaka
mnemozyny
Table 2. Surface of particular habitat types on the study area and localities of clouded apollo

s Obszar badan Stanowiska
Siedlisko Stud Si
Habitat type tudy area ites p

(ha) (ha)

Lasy 78,92 9,02 0,0023
Forests
Zakrzewienia i kepy drzew
Bushes and clusters of trees 1,80 0,49 0,3160
Nieuzytkowane taki i pastwiska
Abandoned meadows and pastures 62,48 8,88 0,1083
Uzytkowane taki mezoﬁlne 59,08 5,99 0,0046
Managed mesophilous meadows
Pola uprawne
Arable fields 8,04 3,29 0,0144
Uzytkowane wilgotne taki z ostrozeniem tgkowym
Managed wet meadows with plume thistle 071 0,25 0,0013
Szuwary turzycowe 10,38 5,63 <0,0001
Sedge rushes
Ziotorosla
Tall herbs 13,60 3,86 <0,0001
Tereny zabudowane 7,30 0,32 0,0077
Settlements
Inne
Other 9,81 0,45 0,0312

Nalezy przy tym podkresli¢, ze obserwacje samic w lesie dokonywane byty jedynie w miej-
scach wystgpowania kokoryczy, zas§ w innych czesciach lasu imagines niepylaka mnemozy-
ny nie stwierdzano.

Analiza oparta o strukture siedlisk w buforach wokot miejsc stwierdzenia samic i samcow
wskazala bardzo istotne statystyczne rdznice (H = 85,2628; df = 9; p < 0,0001). Analiza po-
szczegolnych parametréw wskazata, ze udzial wigkszosci z nich w dopasowaniu modelu jest
statystycznie istotny (Tab. 7).

3.1.3. Preferencje siedliskowe gasienic

W 2007 roku w Goérach Stonnych i w 2009 roku w Pieninach dokonano tacznie 63 obserwacji
larw niepylaka menemozyny, w wigkszosci wypadkow czwartego i piatego stadium (Tab. 8).
Wszystkie obserwacje dokonane zostaly w ptatach kokoryczy, przy czym na terenie Pienin czg-
Sciej niz w Gorach Stonnych obserwowano gasienice w platach o niewielkiej powierzchni, jed-
nak réznica ta nie wykazywata statystycznej istotnosci (y>=2,1974; p = 0,13825).

Zdecydowana wigkszo$¢ stwierdzen (84%) zostata odnotowana na czgsci ptatu kokoryczy
potozonej poza granica lasu, 14,5% w lesie, a jedno stwierdzenie (1,5%) doktadnie na wyzna-
czonej granicy lasu. Prawidtowo$¢ ta wystepowata na obu badanych stanowiskach (y*= 1,112;
p = 0,5734). Przecigtna, wyrazona mediana, odleglos¢, w jakiej stwierdzano gasienice wynosita
60 cm od granicy lasu w kierunku terenu otwartego, podczas gdy srodek szerokosci ptatu przy-
padat przecigtnie 25 cm w glab lasu. Badanie testem par wiazanych wykazalo, ze obserwowane
roznice sa silnie statystycznie istotne (z = 1065,0; p < 0,0001).
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Tabela 3. Liczby stwierdzen niepylakdw mnemozyny w réznych typach siedlisk uzyskane podczas badan
w zestawieniu z liczbami oczekiwanymi obliczonymi w oparciu o strukture siedliskowg stanowisk oraz terenu
badan

Table 3. Number of observations of clouded apollo in different habitat types versus expected number calculated
based on fraction of habitats in location and study areas

Oczekiwane obliczone na podstawie
Expected based on

Typ siedliska Uzyskane struktury stanowiska  struktury terenu badan
Habitat type Observed site habitat structure study area habitat structure
Liczba Liczba p
Number Number
Lasy 63 160  <0,0001 203 <0,0001
Forests

Zakrzewienia i kepy drzew

Bushes and clusters of trees 0 3 0,0018 > 0,0452
Nieuzytkowane taki i pastwiska 28 157 <0,0001 161 <0,0001
Abandoned meadows

Uzytkowane faki mezofilne 112 106 06513 154 0,0041
Managed mesophilous meadows

Pola uprawne

Arable fields 7 58 <0,0001 21 0,0075
Uzytkowane wilgotne tgki z.ostroieniem fakowym 70 4 <0,0001 2 <0,0001
Managed wet meadows with plume thistle

szuwary turzycowe 319 100  <0,0001 27 <0,0001
Marsches

Ziotorosla

Tall herbs 74 69 0,6584 39 0,0009
Tereny zabudowane 0 6 0,0039 39 <0,0001
Settlements

Inne

Other 4 8 0,6620 25 0,0004

3.1.4. Szacowanie presji drapieznikdéw

Przeprowadzony eksperyment z wyktadaniem jednogramowych porcji migsa wykazal, ze
istniejq istotne statystycznie réznice pomigdzy frakcjami wyltozonych porcji zlokalizowanymi
przez drapiezniki lub oportunistyczne wszystkozerce w czasie 3, 6 i 12 godzin (’_,, = 17,746,
Py, = 0,0486; o, = 28,231, p_, < 0,0,001; ¥*_,,, = 55,125, p_,,, < 0,0001) (Ryc. 6). Po 24
godzinach we wszystkich siedliskach catkowicie zjedzone zostaty niemal wszystkie wytozone
porcje (G°_,,, = 11,149, p_,,. = 0,3460). W 67 przypadkach udato si¢ zaobserwowa¢ Zerujace na
migsie zwierzgta. Zwykle byty to mrowki (56 przypadkow), ale takze chrzaszceze (4 przypadki),
osy (3 przypadki), slimaki (2 przypadki), nicoznaczony do gatunku drobny ssak (1 przypadek);
stwierdzono réwniez wspolne zerowanie Slimaka i osy (1 przypadek) (Ryc. 6).

3.1.5. Behawior osobnikéw dojrzatych

W toku bezposrednich obserwacji behawioru motyli sporzadzono 51 budzetow czasowych
osobnikoéw z Gor Stonnych oraz 35 z Pienin. Wérod obserwowanych okazow byto 67 samcow
(40 z Gor Stonnych oraz 27 z Pienin) i 19 samic (11 z Gor Stonnych oraz 8 z Pienin). Sredni czas
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Ryc. 5. Kwiecistos¢ siedlisk preferowanych przez niepylaka mnemozyne. A— uzytkowane wilgotne tgkiz ostrozeniem
tgkowym, B—uzytkowane taki mezofilne, C—ziotorosla, D —nieuzytkowane taki i pastwiska, E—szuwary turzycowe.
Strzatkami oznaczono statystycznie istotne rdznice stwierdzone w analizach post hoc. 1 — srednia, 2 — SE, 3 -SD,
4 — statystycznie istotne réznice potwierdzone testem post-hoc

Fig. 5. Abundance of nectaring plants in the choosen habitats. A — managed wet meadows with plume thistle,
B — managed mesophilous meadows, C — tall herbs, D — abandoned meadows and pastures, E — sedge rushes.
Arrows indicate statistically significant differences confirmed with post hoc comparison. 1 —mean, 2 - SE, 3 -SD,
4 — Statistically significant differences confirmed with post-hoc test

trwania obserwacji jednego osobnika wynosit 7,8 minuty dla samic (SD = 4,72) oraz 8,9 minuty
(SD = 5,64) dla samcow i nie wykazywal statystycznie istotnej rdéznicy pomigdzy piciami (t =
0,79139, p = 0,4309) ani pomiedzy latami (t = 0,4257; p = 0,6714) czy stanowiskami (t = 1,085;
p =0,2812). W toku porownan udziatu poszczegdlnych form aktywnosci w catkowitym budze-
cie czasowym osobnikdéw dojrzatych, ze wzgledu na zrdznicowanie czasu obserwacji, uzywano
warto$ci wzglednych wyrazonych procentem czasu catej obserwacji przypadajacej na dang for-
mge aktywnosci.

Tabela 4. Wyniki analizy parametrow siedliska uwzglednionych w modelu wieloczynnikowym badajacym réznice
w strukturze siedliskowe]j otoczenia miejsc stwierdzen niepylaka mnemozyny i losowo wybranych punktéw
siedliska

Table 4. Results of habitat parameter analysis as included in multivariable model for habitat structure differences
research between clouded apollo observation sites and random other points around the habitat

Zmienna /Variable Kierunek zmian/ Direction of changes P
Lasy /Forests - 0,0043
Zakrzewienia i kepy drzew /Bushes and clusters of trees - 0,0266
Nieuzytkowane taki i pastwiska /Abandoned meadows and pastures - 0,2559
Uzytkowane faki mezofilne /Managed mesophilous meadows - 0,1455
Pola uprawne /Arable fields + 0,0479
Uzytkowane wilgotne tgki z ostroienienj fgkowym + 0.0012
Managed wet meadows with plume thistle ’
Szuwary turzycowe /Sedge rushes + 0,0001
Ziotoro$la /Tall herbs + 0,0938
Zabudowania /Settlements - 0,2069
Inne /Other — 0,2311
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Tabela 5. Wyniki analizy korelacji przestrzennych pomiedzy badanymi typami siedlisk
Table 5. Spatial correlations between analyzed habitat types

2] (1 (4 (51 [6] [71 [8 [9] [10]

Lasy * n.s. * n.s ns. ¥k RRE ok *k
Forests [1] + o+ - Y + - -
Zakrzewienia i kepy drzew * ps. ns. ons. ons. **ons, *
Bushes and clusters of trees[2] + +/—- /- /- +/- - +/- -
Nieuzytkowane taki i pastwiska *¥EX  ns. KX * n.s. ns. ns.
Abandoned meadows and pastures[3] + +/- + + R T e
Uzytkowane tgki mezofilne **ns. * n.s. ns. ns.
Managed mesophilous meadows [4] + /- = /- +/- +/-
Pola uprawne n.s. ¥*¥  ¥¥k g *
Arable fields [5] +/- - - +/- +
Uzytkowane wilgotne tgki z ostrozeniem tgkowym Rk kX **ns.
Managed wet meadows with plume thistle [6] + + - 4/
Szuwary turzycowe KA kR *
Sedge rushes [7] + - -
Ziotorosla * *E
Tall herbs [8] - +
Tereny zabudowane oAk
Settlements [9] +
Inne

Other [10]

Podczas obserwacji gtowna aktywnoscia motyli byl lot nad terenami otwartymi, ktory
w przypadku samcow obejmowat ponad dwie trzecie czasu obserwacji (Tab. 9), a u samic jego
udziat byl znacznie nizszy. Nalezy jednak pamigtac, ze u tej plci krotkie loty na bardzo malej
wysoko$ci wykonywane podczas sktadania jaj nie byty wlaczane do kategorii lotu. Najnizszy
przecietny czas aktywnos$ci obu plci przypadat na zerowanie.

Tabela 6. Liczby stwierdzer samic i samcow w poszczegdlnych typach siedlisk
Table 6. Number of males and females observations in the particular habitat types

Zmienna Samice Samce Razem
Variable Females Males Total
Lasy/Forests 47 16 63
Zakrzewienia i kepy drzew/Bushes and clusters of trees 0 0 0
Nieuzytkowane tgki i pastwiska/Abandoned meadows and pastures 7 21 28
Uzytkowane taki mezofilne/Managed mesophilous meadows 19 93 112
Pola uprawne /Arable fields 0 7 7

Uzytkowane wilgotne taki z ostrozeniem fgkowym

Managed wet meadows with plume thistle 16 >4 70

Szuwary turzycowe/Sedge rushes 74 245 319
Ziotorosla/Tall herbs 18 56 74
Tereny zabudowane/Settlements 0 0 0
Inne/Other 0 4 4
Razem/Total 181 496 677

25



Studia Naturae 61,2013.

Tabela 7. Wyniki analizy parametréow siedliska uwzglednionych w modelu wieloczynnikowym badajgcym réznice
w strukturze siedliskowej otoczenia miejsc stwierdzen samic i samcéw niepylaka mnemozyny. M — silniejsza
preferencja przez samce; F — silniejsza preferencja przez samice; ,,—" — brak réznic

Table 7. Result of multivariable analysis of the habitat structure in buffers around the males and females
observations. M — male biased; F — female biased; ‘~’ — no bias detected

Zmienna /Variable Kierunek zmian/Direction of changes P
Lasy /Forests F 0,0192
Zakrzewienia i kepy drzew /Bushes and clusters of trees M 0,0749
Nieuzytkowane faki i pastwiska /Abandoned meadows and pastures M 0,0055
Uzytkowane taki mezofilne /Managed mesophilous meadows M 0,0121
Uzytkowane wilgotne taki z ostroieniem takowym M 00141
Managed wet meadows with plume thistle ¢

Pola uprawne /Arable fields - 0,4792
Tereny zabudowane /Settlements - 0,2069
Inne /Other - 0,2311
Szuwary turzycowe /Sedge rushes M 0,0391
Ziotorosla /Tall herbs F 0,0446

Tabela 8. Liczebnosci larw w poszczegdélnych stadiach
obserwowanych podczas badan

Table 8. Numbers of particular larval stages observed
during investigation

) Rok
Stadium larwalne Year
Larval stage

2008 2009

L1 0 0
L2 0 1
L3 2 1
L3/4 1 0
L4 9 8
LS 21 26

Obserwacje w 8 przypadkach (5 w Goérach Stonnych, 3 w Pieninach) zakonczono w momen-
cie rozpoczecia przez obserwowanego motyla kopulacji, przy czym sytuacja ta w 6 przypadkach
dotyczyta samcow, za$ jedynie w 1 przypadku samicy.

3.1.6. Behawior gasienic

Budzety czasowe przeprowadzono dla 25 gasienic: 4 w stadium L4 i 21 w L5. We wszyst-
kich przypadkach obserwacje prowadzono przez 20 minut. Na Zzerowanie przypadato srednio
9,32 min (SD = 3,813), przy czym czas pojedynczego nieprzerwanego zerowania nie prze-
kraczat 2,5 minuty (X = 1,80; SD = 0,893). Pozostaly czas przypadat na przemieszczanie si¢
w obrebie pedu lub pomiedzy pedami rosliny zywicielskiej, ktdra na badanych teranach stano-
wita kokorycz pusta Corydalis cava (Tab. 10). Innych form aktywnoS$ci nie zaobserwowano.
Przecigtna, wyrazona mediana, odlegto$¢ w linii prostej, na ktora przemiescily si¢ larwy, wy-
nosita 26 cm ($rednia = 36; SD = 62,4) i miescita si¢ w zakresie od 0 cm do 118 cm. Odlegltosé¢
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Ryc. 6. Frakcje wytozonych porcji miesa wykorzystane przez drapiezniki lub wszystkozerce po 3 (A), 6 (B), 12 (C)
oraz 24 (D) godzinach od wytozenia. a— szuwary turzycowe, b — uzytkowane wilgotne taki z ostrozeniem tgkowym,
¢ —ziotorosla, d — nieuzytkowane taki i pastwiska, e — uzytkowane taki mezofilne, f - las. 1 — porcja nienaruszona,
2 — porcja czesciowo zjedzona lub obserwacja zerujacych zwierzat, 3 — porcja catkowicie zjedzona

Fig. 6. Ratios of food-pieces used by predators and omnivore invertebrates after 3 (A), 6 (B), 12 (C) and 24 (D)
hours in different habitat types. a — sedge rushes, b — managed wet meadows with plume thistle, c —abandoned
meadows and pastures, d — tall herbs, e — managed mesophilous meadows, f — forest. 1 — not used pieces,
2 — pieces partially damaged or invertebrates peeding observed, 3 — pieces completely eaten

od granicy lasu zmierzona na poczatku obserwacji nie roznita si¢ istotnie od zmierzonej po jej
zakonczeniu (t = 0,3125; p=0,6521).

3.2. Zachowania rozrodcze

Do badania zachowan rozrodczych samcéw wykorzystano 37 samic, do ktérych dopusz-
czano po 2 samce. W 15 przypadkach roznity si¢ one wiekiem, a w 11 — jeden z wpuszczonych
samcow wczesniej juz kopulowat. W 5 przypadkach samce kopulujace wezesniej dwukrotnie
dopuszczano do pojedynczej samicy, aby okresli¢, czy sa one w stanie podja¢ kolejna kopulacje.
Pozostate 10 samic wykorzystano do eksperymentow okreslajacych czas receptywnosci samic.
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Tabela 9. Udziat procentowy poszczegdlnych typow aktywnosci w budzetach czasowych samcdw i samic
Table 9. Share of different activity types during the observation periods

Samce/ Males Samice/Females
X SD X SD P
Lot /Flying 67,5 12,18 38,4 8,94 <0,00001
Odpoczynek /Resting on flowers 22,0 10,13 18,3 8,99 0,10299
Wedréwka po roslinach /Movement over plants 43 3,26 8,1 5,82 0,01423
Zerowanie /Foraging 5,9 4,29 4,6 3,71 0,14138
Sktadanie jaj /Oviposition - - 31,5 18,07 <0,00001
Lot i sktadanie jaj facznie /Flying and oviposition together 69,9 13,62 0,7578

W toku badan obserwowano 35 pelnych kopulacji z udziatem 21 samcoéw, z ktorych 6 ko-
pulowalo dwukrotnie, a 4 — trzykrotnie. W 29 przypadkach kopulacja zakonczyta si¢ zbudowa-
niem sphragis, za$ 6 samcow nie wytworzyto tej struktury. Zanotowano takze 6 prob kopulacji
zakonczonych niepowodzeniem. W jednym przypadku kopulacja zostata przerwana na skutek
sptoszenia podczas proby dokumentacji fotograficznej, w innym za$ doszto do odpedzenia sam-
ca w trakcie kopulacji przez innego osobnika.

Zaobserwowano i opisano nastepujace fazy kopulacji:

1. Lokalizacja samicy. Podczas badan w wolierach w zdecydowanej wigkszosci przypadkow sam-
ce lokalizowaly samice siedzace na roslinach lub na $ciankach woliery. Samice te przybieraty
charakterystyczna pozycje z uniesionym ku goérze koncem odwiloka (Ryc. 7). Odbiega to od
wynikow obserwacji prowadzonych w terenie oraz opisdéw w literaturze przedmiotu (Vlasanek
i Konvicka 2009), podczas ktorych samce najczesciej lokalizowaty samice w locie.

2. Laczenie aparatow kopulacyjnych (Ryc. 8). Ten etap kopulacji obejmuje czas od zlokalizo-
wania i przytrzymania samicy do potaczenia aparatow kopulacyjnych motyli. Trwat on od 4
do 58 sekund ($rednia 25,8; SD = 12,8). Na tym etapie nickiedy dochodzito do odrzucenia
samca przez samicg. Zaobserwowano 5 takich przypadkow, przy czym zawsze odrzucany
samiec nalezat do kategorii wickowej ,,stare”;

Tabela 10. Udziat poszczegdlnych typdw aktywnosci w dwudziestominutowych budzetach czasowych gasienic
Table 10. Share of different activity types of caterpillars during the 20-minutes observation periods

Rodzaj aktywnosci Czas catkowity Czas pojedynczego epizodu

- Total time Time of single episode
Activity type [min] [m?n] P
X SD X SD
Zerowanie 9,32 3,813 1,80 0,893
Foraging
Przemieszczanie sie po roslinie
Crawling on a single plant 462 1,789 1,08 0,724
Przemieszczanie sie pomiedzy roslinami w obrebie jednej kepy
Crawling beetwen plants within host-plant patch 2,46 1,989 >21 2,326
Przemieszczanie sie pomiedzy kepami 015 21235 12.42 3266
Crawling beetwen host-plant patches ’ ¢ ¢ ’
;p"c.zynek 3,54 1,635 0,92 1,021
esting
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Ryc. 7. Receptywne samice niepylaka mnemozyny w charakterystycznej pozycji oczekiwania na samce: a — na
roslinnosci, b — na siatce woliery

Fig. 7. Receptive females of clouded apollo attracting the males: a —on the plant, b — on the voliere

Ryc. 8. Dwa etapy tgczenia aparatéw kopulacyjnych: a, b — na siatce pokrywajacej woliere; ¢, d — na roslinnosci
Fig. 8. Two phases of copulatory apparatus’ connecton of clouded apollo: a, b — observations on the voliera’s net;

¢, d — observation on plants
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Ryc. 9. Kopulujace motyle w fazie przed depozycjg sphragis

Fig. 9. Copulation before sphragis deposition phase

Ryc. 10. Depozycja sphragis (a) oraz jego zaczatek pomiedzy odwtokami samicy i samca (b)

Fig. 10. Sphragis deposition (a) with zoom on this structure forming beetwen male’s and female’s abdomens
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3. ,,Wleczenie samca”. Faza ta nie zostata opisana w literaturze, w zwiazku z czym zaprezen-
towana nazwa jest jedynie propozycja. W tej fazie samica poszukuje spokojnego, w miare
mozliwo$ci ocienionego miejsca, za§ potaczony z nig aparatem kopulacyjnym samiec jest
zmuszony do podazania za samica. Czas trwania tej fazy wynosit od 6 do 68 sekund przy
wartosci §redniej rownej 24,6 sekundy (SD = 11,55);

4. Faza przed depozycja sphragis. Obydwa osobniki pozostaja potaczone aparatami kopula-
cyjnymi, nie wida¢ jednak $ladu depozycji sphragis (Ryc. 9). W fazie tej najprawdopodob-
niej dochodzi do przekazania ejakulatu do spermateki (bursa) samicy. Faza ta u osobnikow
budujacych sphragis trwata od 40°47” do 89°00” ($rednia = 98°52,7”, SD = 16°31,9”,
a w przypadku samcow nie budujacych sphragis trwala az do konca kopulacji, ktora
w 3 przypadkach zakonczyta si¢ Smiercia samca;

5. Depozycja sphragis. Na poczatku tej fazy samiec i samica zblizaja do siebie tutowia, wsku-
tek czego potaczone aparatami kopulacyjnymi odwloki znajduja si¢ wzgledem siebie pod
stosunkowo ostrym katem. Nastgpnie kat ten ulega bardzo powolnemu rozwieraniu, w czasie
ktérego na ciele samicy samiec buduje sphragis (Ryc. 10). Dhugo$¢ trwania depozycji sphra-
gis wahata si¢ od 37°43” do 89°30” (Srednia = 65°21”).

Czas calej kopulacji liczonej od potaczenia do rozdzielenia aparatow kopulacyjnych wa-
hat si¢ od 81°48” do okoto 36 godzin ($rednia = 270°53”). Najdtuzej kopulowaty samce, ktore
nie budowaty sphragis. U samcoéw budujacych sphragis maksymalny czas kopulacji wynosit
179°23” ($rednia = 13°22”). Rdznica w czasie trwania kopulacji pomigdzy samcami budujacymi
a nie budujacymi sphragis bylta statystycznie istotna (Z = 2,729; p = 0,0063).

Na prawdopodobienstwo zbudowania sphragis wptywalo to, czy dany osobnik kopulowat po
raz pierwszy, czy kolejny (G = 12,949; p = 0,0003). Przy pierwszej kopulacji sphragis budowaty
wszystkie samce, podczas gdy przy trzeciej zaden z badanych samcoéw nie tworzyt tej struktu-
ry. Stwierdzono rowniez, ze samce nalezace do kategorii wickowej ,,stare” tworzyty sphragis
rzadziej niz samce mlode (G = 3,979; p = 0,0461). Nalezy jednak podkresli¢ silny statystyczny
zwiazek pomiedzy kategoria wiekowa samca a tym, ktora z kolei kopulacje podejmowat (G? =
11,221; p=0,0037).

Wiek samca oraz liczba przeprowadzonych przez niego kopulacji wykazywata takze zwia-
zek z czasem trwania niektorych etapéw kopulacji (Tab. 11). O ile starsze samce szybciej od
miodych lokalizowaty samicg, o tyle dtuzej trwata u nich faza pomigdzy lokalizacja a potacze-
niem aparatéw kopulacyjnych. Analiza zaleznosci czasu trwania poszczegolnych faz kopulacji
w zalezno$ci od tego, ktory raz kopulowal obserwowany samiec, wykazata istotnos¢ jedynie
dla catkowitego czasu kopulacji (H = 12,472; p = 0,0020) (Ryc. 11). Analiza testem Dunnete’a,
stanowigcym nieparametryczna alternatywe testu post-hoc Turnera, wykazata, ze czas trwania
trzeciej kopulacji byt istotnie dtuzszy od pierwszej i drugiej, pomigdzy ktérymi nie stwierdzono
statystycznie istotnych réznic. Wszystkie przypadki smierci kopulujacego samca obserowano
réwniez podczas trzeciej kopulacji.

W toku badan zaobserwowano ponadto konflikty pomigdzy samcami. Doszto do nich
w 6 przypadkach. W 1 przypadku w wolierze samiec rozpoczynajacy depozycje sphragis zo-
stal odpedzony od samicy przez innego samca (Ryc. 12). W rezultacie zatozone przez drugie-
go samca sphragis byto zdeformowane przez strukture powstala prawdopodobnie z zaczatku
sphragis zbudowanego przez pierwszego samca (Ryc. 13). Podobne obserwacje zanotowano
w terenie w latach 2005 oraz 2008, jednak w tych przypadkach nie obserwowano sphragis,
w zwiazku z czym nie uzyskano informacji o ewentualnych anomaliach w ich budowie (Adam-
ski 2008).
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Tabela 11. Czas poszczegdlnych etapéw kopulacji samcow w réznych kategoriach wiekowych
Table 11. Time of subsequent phases of the clouded apollo copulation at different age stages

. Samce mtode Samce stare
Etap kopulacji Young males Old males P
Copulation chase — —

X SD X SD

Lokalizacja 13'3,2” 3'51,91” 9'29,1” 3'11,15"  0,0238
Spotting
taczenie aparatow kopulacyjnych 0'17.1” 0'7.08" 0'28.8” 0'13.18" 0.0025
Copulatory apparatus joining ! ! ! ! !
»Wleczenie sa m”ca 024,9” 0'7,75" 024,5” 0'12,74" 0,9064
,Male dragging
Przed depozycja sphragis 68'48,6” 15'44,57” 69'58,7”  *11'34,85”  0,8449
Before sphragis deposition
Depozycja sphragis 68'48,6” 17'44,47" 53'8,9”  *27'9,11”  0,0508

Sphragis deposition

*nie uwzgledniono samcéw nie budujgcych sphragis
*males unable to built sphragis excluded from analysis

Czas kopulacji [s]
[Time of copulation (s)]

150 000

125 000

100 000

75000

50 000

25000

—— —t
Il 1]

Ryc. 11. Czas trwania kolejnych kopulacji samca. | — pierwsza kopulacja, Il —druga kopulacja, Il —trzecia kopulacja.
a —s$rednia, b—SE, c—SD

Fig. 11. Time of the subsequent male’s copulation. | —the first copulation, Il —the second, Ill = the third. a—mean,
b—SE, c—SD
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Ryc. 12. Konflikt podczas kopulacji: ,intruz” (a) przepedza samca (b), kopulujgcego z samica (c), a nastepnie
zajmuje jego miejsce

Fig. 12. Male conflict during copulation: new male (a) chasing away the male(b), copulating with female (c)

Ryc. 13. Typowe sphragis niepylaka mnemozyny (a) oraz sphragis zbudowane przez samca po powtdrnej
kopulacji. Strzatkg zaznaczono strukture, ktéra prawdopodobnie powstata na skutek deformacji nie zastygtego
sphragis poprzednika

Fig. 13. Typical sphragis of the clouded apollo (a) and sphragis made by male after chasing away the first female
copulatory partner. Arrows indicates additional structure made from the damaged sphragis of first male
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Ryc. 14. Samiec prébujacy kopulowac z zaptodniong samica ze sphragis

Fig. 14. Male trying to copulate with female with sphragis

Zanotowano takze 6 przypadkow, w ktorych samica po kopulacji przyjmowata pozycje cha-
rakterystyczng dla samic receptywnych. W 3 z nich samce podjely proby kopulacji (Ryc. 14).
W Zadnym z tych przypadkoéw nie doszto jednak do potaczenia aparatdéw kopulacyjnych osob-
nikow.
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4. DYSKUSJA
4.1. Preferencje siedliskowe i okreslenie stanowiska

Jak juz wspomniano we wstepie, wystepuja spore niejasnosci dotyczace preferencji siedli-
skowych niepylaka mnemozyny. Znaczna czg$¢ literatury przedmiotu podaje informacje bar-
dzo ogoblnikowe i trudne do zastosowania zardbwno w badaniach inwentaryzacyjnych, jak i pra-
cach monitoringowych czy ewentualnie restytucyjnych (Tolman 1997, Konvicka i Kuras 1999,
Adamski 2008, Buszko i Mastowski 2011). Co wigcej, istnieja powazne przestanki wskazujace
na mozliwo$¢ duzych réznic pomiedzy populacjami z potnocnej i potudniowej czgsci Polski
(Adamski 2008, Gratton i in. 2008, Adamski 2012). Poniewaz r6znice te do pewnego stopnia
pokrywaja si¢ ze zroznicowaniem puli genetycznej populacji (Gratton i in. 2008, Todisco i in.
2010), nasuwa si¢ pytanie, czy sa one wynikiem odmiennych wymagan majacych podtoze gene-
tyczne, czy tez jedynie odzwierciedlaja roznice w rozmieszczeniu kluczowych elementéw $ro-
dowiska. Nie ulega bowiem watpliwosci, ze zardwno zasigg przestrzenny gatunku, jak i lokali-
zacja obserwacji na poszczeg6lnych stanowiskach wystepowania nie pokrywaja si¢ z rozmiesz-
czeniem znanych elementéw $rodowiska niezbednych dla funkcjonowania gatunku, takich jak
roslina zywicielska czy tereny niele$ne (Skalski 1992, Witkowski 2004). Warto jednak pamigtac,
ze w przypadku gatunkéw o ztozonym cyklu zyciowym i odmiennych wymaganiach siedlisko-
wych réznych stadiow rozwojowych, czynnikiem ograniczajacym moze by¢ okreslona struktura
przestrzenna integrujaca siedliska imagines oraz gasienic. W przypadku badan nad preferencja-
mi siedliskowymi niepylaka mnemozyny niemal wylacznie rozwazano preferencje siedliskowe
imagines (Konvicka i Kuras 1999, Luoto i in. 2001, Valimaki i Itdmies 2003, Styskal 2005).
Podejscie takie, cho¢ nieco odmienne od przyjmowanego w przypadku innych bezkrggowcow
(Dempster 1997, Thomas i Simcox 2009), wydaje si¢ by¢ w przypadku niepylaka mnemozyny
uzasadnione. Wszystkie populacje niepylaka menemozyny Zeruja na jednym rodzaju roslin — ko-
koryczy (Corydalis sp.), ktory jest szeroko rozpowszechniony i nie stwierdzono w jego obrebie
istotnego zréznicowania pod wzgledem zawartos$ci metabolitow wtornych (Bjarnholt i in. 2012).
Co wigcej, rowniez na obszarach wystgpowania niepylaka mnemozyny obecnos¢ rosliny zywi-
cielskiej nie zawsze jest wskaznikiem wyr6zniajacym stanowiska gatunku od otaczajacych je
terenow. Z tego wlasnie powodu rowniez w niniejszej pracy wybidrczosci imagines poswigcono
najwigcej uwagi.

Jednak przed oméwieniem uzyskanych wynikow warto poswigci¢ nieco miejsca zastoso-
wanej w pracy metodyce wyznaczania obszaru stanowisk. Mimo ze pojecie to stosowane jest
powszechnie zarowno w badaniach faunistycznych jak i ochroniarskich, pojawiaja si¢ problemy
z jego praktyczng interpretacja (Witkowski i Adamski 2004, Pullin 2005, Sielezniew 2012).
Pierwszym problemem jest oczywiscie skala i doktadno$é. W wielu opracowaniach o duzym
charakterze ogodlnosci stanowiska podawane sa z doktadnoscia do jednostek fizjograficznych,
administracyjnych albo w kwadratach sieci UTM lub ATPOL (Buszko 1997, Zajac i Zajac 2001).
Z kolei upowszechnienie technik nawigacji satelitarnej pozwolito na opis lokalizacji stanowiska
przy pomocy wspotrzednych kartograficznych wybranych na jego obszarze punktéw (Rodgers
2001, Sielezniew 2012). Oba wspomniane wyzej podejscia sa bardzo przydatne w pracach in-
wentaryzacyjnych, jednak maja kilka powaznych ograniczen. Przede wszystkim czg¢sto nie za-
wieraja one informacji o wielko$ci stanowiska — przyjete w opracowaniach atlasowych jednostki
sa zwykle znacznie wigksze niz rzeczywiste stanowiska bezkreggowcodw (Buszko 1997), zas dane
w postaci koordynatéw geograficznych ograniczaja si¢ zwykle do punktéw centralnych stano-
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wisk (Makomaska-Juchiewicz i Baran 2012). Takie podejscie nie tylko bardzo utrudnia analizg
zachodzacych na nim procesow — np. zarastania — ale moze wrecz prowadzi¢ do powaznych
nieporozumien. Doskonata ilustracja tego problemu jest przyktad stanowisk niepylaka mne-
mozyny na obszarze Gor Stonnych. Pierwsze wzmianki o nich pochodza z niepublikowanych
zapiskow M. Chrostowskiego, ktory na poczatku lat 60-tych XX wieku podawatl dwa stanowi-
ska: w Uhercach Mineralnych oraz Stefkowej (Chrostwoski — inf. niepubl.). Z kolei M. Styskal
(2005), prowadzaca badania w latach 2004—2005 wymienia na tym terenie az cztery stanowiska:
jedno izolowane w Uhercach Mineralnych oraz trzy, pomigdzy ktorymi dochodzi do wymiany
osobnikow: w Olszanicy, Stefkowej oraz pomigdzy tymi miejscowosciami. Przeprowadzone na
potrzeby niniejszej pracy wyznaczenie stanowisk metoda najmniejszych zwartych wielokatow
byto zbiezne z wynikami uzyskanymi przez Styskal (2005). Niestety, brak informacji o stosowa-
nej przez Chrostowskiego metodyce nie pozwala na rozstrzygnigcie, czy w okresie 50 lat dzie-
lacych owe zapiski od prowadzonych w ostatniej dekadzie badan doszto do zwigkszenia liczby
stanowisk motyla, nastapita fragmentacja istniejacej wczesniej populacji, czy tez rozbieznosci
odzwierciedlaja jedynie niekompatybilnos¢ stosowanej w roznym okresie metodyki. Pobiezna
analiza zmian uzytkowania ziemi (Styskal 2005) sugeruje, ze bardziej prawdopodobna jest druga
z wymienionych mozliwosci, jednak wobec wspomnianego braku opisu stosowanej w latach 60-
-tych metodyki hipoteza ta jest praktycznie nieweryfikowalna. Podobna rozbieznos$¢ dotyczaca
wyznaczania stanowisk niepylaka mnemozyny przez roznych autoréw wystapita takze na terenie
Pienin. W opracowaniu z 1992 roku Kosior i wspotpracownicy (1992) podaja 6 zweryfikowa-
nych przez siebie stanowisk niepylaka mnemozyny z terenu Pieninskiego Parku Narodowego.
Natomiast szczegdtowe badania z zastosowaniem metod znakowania i powtdrnych odtowow
prowadzone w latach 2005-2006 (Adamski 2008) zredukowaty liczbg stanowisk do dwoch, przy
czym jedno z nich, potozone w masywie Trzech Koron, obejmuje swoim zasiggiem pig¢ sposrod
wymienianych przez poprzednikow. Nalezy w tym miejscu podkresli¢, ze jakkolwiek problem
ujednolicenia i precyzyjnego okreslenia kryteriow wyznaczania stanowisk podnoszony jest od
kilkudziesigciu lat (Niven 1982), to w dalszym ciagu nie udato si¢ w tej dziedzinie osiagnac
konsensusu (Galvan-Lopez i in. 2011).

Znaczenie precyzyjnego wyznaczania obszaru stanowiska jest szczeg6lnie istotne w odnie-
sieniu do gatunkow tworzacych metapopulacje. Jednak typowe modele metapopulacyjne (Levins
1969, Harrison 1991, Hanski i Simberloff 1997) opieraja si¢ na niekiedy nie przedstawionym
wprost zatozeniu, Ze istnieja wyrazne jako$ciowe roznice pozwalajace jednoznacznie oddzieli¢
lokalne siedliska od ich otoczenia okreslanego mianem metapopulation matrix. Jednak w przy-
padku oligofagicznych gatunkow siedlisk otwartych, zatozenie dotyczace wyraznej delimitacji
siedlisk jest spetnione niezwykle rzadko. Przedmiot niniejszych badan stanowi typowy przyktad
takich trudnosci. Osobniki dojrzate obserwowane sa gtéwnie na terenach otwartych, larwy ze-
ruja na kokoryczy rosnacej na pograniczu laséw i zbiorowisk niele$nych, przy czym zadne ze
stadiow rozwojowych nie zajmuje catego areatu siedlisk, w ktorych jest on stwierdzany. Zjawi-
sko takie jest czgSciowo uwzgledniane w nowszych modelach dynamiki metapopulacji, znanych
jako metapopulation capacity models (Hanski i Ovaskainen 2000) oraz Incidence Function Mo-
del (Hanski i in. 1996, Moilanen, Hanski 1998), bazujacych na analizie prawdopodobienstwa
obecnosci osobnikdw w poszczegdlnych miejscach. Modele te jednak wymagaja wyznaczenia
granic siedlisk oraz okreslenia, ktore z nich maja charakter optymalny dla gatunku, ktoére umoz-
liwiaja dyspersje, a ktore stanowig bariery.

Niestety w przypadku niepylaka mnemozyny istnieja powazne przestanki sugerujace, ze
granice zasiggdbw lokalnych populacji nie pokrywaja si¢ z granicami pomigdzy siedliskami.
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W takiej sytuacji rozsadne wydaje si¢ wyznaczenie stanowiska na podstawie rzeczywistych ob-
serwacji osobnikoéw. W tym miejscu pojawia si¢ jednak problem obiektywnego przetozenia ob-
serwacji, ktore maja charakter punktowy, na stanowisko rozumiane jako okreslony obszar (Rita
i Ranta 1993).

Nowoczesne oprogramowanie z grupy Geograficznych Systemow Informatycznych (GIS)
zawieraja szereg narzedzi ulatwiajacych tego typu operacje. Do najpopularniejszych z nich na-
lezy wyznaczanie obszaru najwigkszego zageszczenia obserwacji (kernal density). Moze si¢ ono
opiera¢ albo na nalozeniu na teren mniej lub bardziej gestej sieci kwadratow i1 obliczeniu dla
kazdego z nich wzglgdnego prawdopodobienstwa stwierdzenia gatunku (Luoto i in. 2001, Pe-
reira i Itami 1991), albo na wyznaczeniu obszaru, w ktorym odlegtosci pomigdzy obserwacjami
sa nizsze niz warto$¢ odcinajaca, ktéra moze by¢ przyjeta arbitralnie lub wyliczona na podsta-
wie rozktadu odleglosci pomigdzy punktami obserwacji (Seams i Powell 1996). Dla uzyskania
w miar¢ wiarygodnych wynikoéw obie wspomniane wyzej metody wymagaja jednak dyspono-
wania bardzo duza liczba obserwacji.

Z tego powodu w niniejszej pracy zastosowano nieco inne podejscie, w ktorym stanowi-
sko wyznaczane jest w oparciu o najmniejszy pod wzgledem powierzchni wielokat obejmujacy
wszystkie obserwacje (minimum convex poligon). Takie rozwiazanie nie tylko pozwala na wy-
znaczenie stanowiska w oparciu o mniejsza liczbe obserwacji, ale takze nie wymaga ustalania
odcinajacej wartosci wzglednego zageszczenia (Nilsen i in. 2008). Co wigcej, umozliwia ono
wspolne potraktowanie obserwacji osobnikéw dojrzatych oraz postaci larwalnych. Poniewaz ga-
sienice charakteryzuje znacznie mniejsza wykrywalnos$¢ niz imagines, przyjgcie metod opartych
na wzglednym zageszczeniu obserwacji albo zmniejszatoby wage terenéw zajmowanych przez
gasienice, albo wymuszato stosowanie wskaznikéw niwelujacych réznice w wykrywalnosci,
ktorych okreslenie wymagatoby sporej dozy arbitralnosci (Pereira i Itami 1991, Seams i Powell
1996, Burgman i Fox 2003).

Metoda najmniejszych zwartych wielokatow jest jednak rowniez obarczona mozliwoscia po-
wstania artefaktow, wynikajaca z wlaczenia do analizy osobnikdéw zaobserwowanych podczas
dyspersji. Moze to spowodowac sztuczne powigkszenie stanowiska, a takze zatarcie granicy
pomigdzy subpopulacjami a ich otoczeniem (metapopulation matrix) (Nilsen i in. 2008). Z tego
powodu konieczne jest, aby z procesu wyznaczania stanowisk zostaty wylaczone obserwacje
osobnikow dyspersyjnych. Pojawia si¢ jednak problem, w jaki sposob okreslié, ktore z odnoto-
wanych obserwacji nalezy uzna¢ za dokonane podczas dyspersji. W pracy przyjeto zatozenie,
ze odleglos$¢ do najblizszej obserwacji jest dla punktéw znajdujacych si¢ w obrebie stanowiska
wyraznie nizsza niz dla obserwacji dokonanych podczas dyspersji, ktore w rozktadzie odlegtosci
beda miaty charakter ,,wartosci odstajacych” (outlayers). Kryteria wyznaczania wartosci odsta-
jacych zaleza od charakteru rozktadu zmiennych. W niniejszej pracy dla stanowisk, na ktorych
rozktad minimalnych odleglo$ci migdzy obserwacjami nie odbiegat od normalnego (,,0Olszani-
ca”, ,,Stefkowa 17) przyjeto kryterium trzech odchylen standardowych. Z kolei dla stanowiska
»Stefkowa 27, na ktorym rozktad minimalnych odlegtosci odbiegat istotnie od rozktadu normal-
nego, za dyspersyjne uznano te obserwacje, ktoérych odlegtos¢ od najblizszego stwierdzenia przy
standardowym podziale na rangi przypisano do rangi najwyzszej, za§ w dwoch rangach nizszych
od niej nie zanotowano ani jednej obserwacji (Analytical Method Committee 1989, Bogucki
1979). Kryteria te mozna uznac za zbyt restrykcyjne, jednak za stusznoscia ich zastosowania
przemawiaja dwie przestanki. Pierwsza jest taka, ze przy zastosowaniu opisanej metodyki za
dokonane podczas dyspersji uznano 5,3% obserwacji, co jest wartoscia zblizona do obliczonego
dla ztozonej z tych stanowisk metapopulacji wspdtczynnika migracyjnosci wynoszacego 3,7%
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(Styskal 2005). Nalezy przy tym pamigtaé, ze przyjety przez Styskal (2005) za innymi opra-
cowaniami wspotczynnik migracyjnosci (Hanski i Simberloff 1997, Vilimaiki i Itdmies 2003,
Adamski i Witkowski 2007) obejmuje jedynie te epizody dyspersji, ktore zakonczyly si¢ po-
twierdzonym dotarciem do innej subpopulacji, zatem z zalozenia sa one rzadsze niz obserwacje
dokonywane podczas dyspersji.

Druga przestanka na rzecz przyjetej metodyki jest taka, ze zastosowanie mniej restrykcyj-
nych kryteridw wyznaczania warto$ci odstajacych mogloby prowadzi¢ do sztucznego zawyze-
nia obszaru stanowiska (Nilsen i in. 2008).

Nalezy zwroci¢ uwage, ze uzyskane wskazniki migracyjnosci s znacznie nizsze niz w przy-
padku badan prowadzonych na terenie Finlandii, gdzie stwierdzono, iz migracje na odlegtos¢
ponad 300 m podejmowato az 30% osobnikow (Valiméki i Itdmies 2003). Tak wysoki wynik
kaze jednak postawi¢ pytanie, czy przedstawiona warto$¢ rzeczywiscie oznacza bardzo wysoka
aktywnos¢ dyspersyjna, czy tez wynika z wytyczenia zbyt matych obszaréw stanowisk (Harri-
son 1991). Niestety, bardziej prawdopodobna wydaje si¢ druga z przedstawionych mozliwosci.
Rozwazania teoretyczne z zakresu ekologii metapopulacji sugeruja bowiem, ze przy wysokich
wspoélczynnikach przeptywu osobnikdéw w obrebie metapopulacji nalezy ja raczej rozpatrywaé
jako ,,populacje tatkowana” (patchy population), a przemieszczanie si¢ w jej obregbie nie powin-
no by¢ okres$lane mianem dyspersji (Harrison 1991, Hanski i Simberloff 1997). Wprawdzie nie
zostalo sprecyzowane, jakie konkretnie wartosci nalezy uznac za ,,wysokie”, jednak w pracach
dotyczacych populacji innych gatunkoéw podawano wartosci w zakresie od 20% do 50% (Sutclif-
feiin. 1997, Auger i in. 2000, Hertzberg i in. 2000, Kobayashi i in. 2008), przy czym nie zawsze
przyjmowano te same kryteria okreslania dyspersyjnosci. Co wigcej, mozna podejrzewac, ze
wobec stabej znajomosci wymogdw siedliskowych, granice siedliska zostaly wyznaczone zbyt
restrykcyjnie 1 czg$¢ obserwacji uznanych za dokonane podczas dyspersji w rzeczywistosci do-
tyczyto lotdow w obregbie stanowiska.

Pewne watpliwos$ci budzi¢ moze fakt, ze wyznaczone na terenie badan stanowiska sa bardzo
silnie rozcztonkowane (Ryc. 4). Nalezy jednak pamigtac, ze niepylak mnemozyna czgsto okresla-
ny bywa jako gatunek zwiazany z ekotonem (Konvicka i Kuras 1999, Adamski 2012). Poniewaz
za$ ekoton z definicji przybiera ksztalt mniej lub bardziej regularnego pasa, rozcztonkowanie
stanowisk zwiazanych z nim gatunkéw jest jak najbardziej zrozumiate. Co wigcej, przywiazanie
do ekotonu wyjasnia rowniez silnie rozcztonkowany uktad miejsc najwigkszej koncentracji ob-
serwacji uzyskany w badaniach Luoto 1 wspotpracownikow (2001).

Porownanie struktury siedlisk na tak wyznaczonych stanowiskach oraz w ich otoczeniu
wskazuje, ze charakteryzuja si¢ one wyzszym niz otoczenie udziatem nielesnych siedlisk pod-
moktych: tak ostrozeniowych oraz szuwaréw. Znaczenie tych siedlisk jest jeszcze bardziej wi-
doczne, jezeli wezmie si¢ pod uwage, w jakich siedliskach rzeczywiscie dokonywano obserwa-
cji motyli. Na terenie szuwaru, pokrywajacego zaledwie niespetna 5% badanego terenu i 15%
wyznaczonych stanowisk, dokonano ponad 50% obserwacji motyli. Z kolei na taki z ostroze-
niem, ktorych udziat w siedlisku wynosit zaledwie 0,6%, przypadato az 17% obserwacji moty-
li. Poniewaz niemal takie same wyniki uzyskano przy zastosowaniu analizy struktury siedlisk
w buforach wyznaczonych wokot miejsc stwierdzenia motyli, mozna uznaé, ze wykryte zalezno-
$ci odzwierciedlaja rzeczywiste preferencje dojrzalych motyli. W przypadku tak z ostrozeniem
wyjasnienia silnej preferencji przez imagines niepylaka mnemozyny mozna szuka¢ w tym, ze
w okresie pojawu motyli charakteryzuje ja najwyzsza kwiecisto$¢ sposrod wszystkich dostep-
nych na stanowisku siedlisk. Moze ona zatem petni¢ wazna rolg jako zrédto pokarmu. Jednak
teze o dostepnosci pokarmu jako podstawowego kryterium wyboru siedliska przez dojrzate mo-
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tyle podwaza fakt silnej preferencji szuwardw, ktore w okresie pojawu motyli stanowia najmniej
kwieciste siedliska niele$ne. W tej sytuacji pojawia si¢ pytanie o przyczyny predylekcji postaci
dojrzatych niepylaka mnemozyny do siedlisk szuwarowych. W literaturze przedmiotu znalez¢
mozna informacje wskazujace na zwigkszong obecnos¢ niepylaka mnemozyny na terenach wil-
gotnych i podmoktych (Konvicka i Kuras 1999, Luoto i in. 2001, Vélimaki i Itdmies 2003,
Styskal 2005, Adamski 2012). W pracach tych jednak uzywano jedynie okreslenia ,,siedliska
podmokte” lub ,,wilgotne” (wetlands lub marches) (Konvicka i Kuras 1999, Luoto i in. 2001)
bez podania bardziej precyzyjnych informacji o charakterze pokrywy roslinnej. W tej sytuacji
nie sposob ustali¢, czy moga one stanowi¢ miejsce licznego wystgpowania roslin wytwarzaja-
cych nektar, stanowiacy pokarm dojrzatych motyli. Jednak wyniki uzyskane w niniejszej pracy
wskazuja, ze dostgpno$¢ pokarmu nie moze by¢ uwazana za gtdowny czynnik odpowiedzialny
za atrakcyjno$¢ terenow podmoktych dla niepylaka mnemozyny. Co wigcej, analiza budzetéw
czasowych wskazuje, ze postacie dojrzate badanego gatunku odzywiaja si¢ mato intensywnie,
na co zwracano uwage takze w innych badaniach nad tym gatunkiem (Konvicka i Kuras 1999).
Nie jest to bynajmniej zjawisko zaskakujace. U znacznej czgsci owadow, w tym motyli, postac
dojrzata korzysta gtdwnie z zasobow energetycznych zgromadzonych podczas stadium larwal-
nego, ktore sa jedynie czesciowo uzupehiane przez zerowanie (Elzinga 2004). W tej sytuacji
nalezy rozpatrzy¢ inne potencjalne korzysci odnoszone przez imagines z przebywania nad tere-
nami podmoktymi. Poniewaz na terenach tych nie ro$nie kokorycz stanowiaca rosling zywiciel-
ska gasienic, mozna wykluczyé, ze omawiana predylekcja jest zwiazana z larwalna faza zycia.
W tej sytuacji najbardziej prawdopodobna wydaje si¢ hipoteza, wedtug ktorej siedliska wilgotne
sa przez dojrzate motyle wybierane ze wzgledu na unikanie drapieznictwa. Powszechnie znana
cecha motyli z rodzaju Parnassius jest duza wrazliwos¢ ich zachowania na chwilowe warunki
pogodowe (Konvicka i Kuras 1999, Viliméki i1 Itamies 2003, Adamski 2008, 2012). Przejawia
si¢ ona gtownie tym, ze motyle podejmuja lot jedynie przy optymalnej pogodzie i nawet pod-
czas krotkotrwatego zachmurzenia ,,zapadaja” w roslinnos¢, gdzie oczekuja na poprawe warun-
kéw. Na roslinnoscei spedzaja rowniez noc oraz prowadza dtugotrwate kopulacje. Siedzace na
ro$linach lub kopulujace motyle narazone sa na ataki ze strony mrowek i innych drapieznikow.
Obserwacje w hodowli niepylaka apollo prowadzonej w Pieninskim Parku Narodowym wska-
zuja, ze mrowki moga skutecznie atakowac nieaktywne motyle pozostawiajac charakterystyczne
resztki: réwno odcigte zuwaczkami skrzydla, lezace w jednym miejscu. Tego typu szczatki obu
gatunkéw niepylakoéw obserwowano kilkakrotnie na terenie Pienin. Przeprowadzony w 2012
roku eksperyment wykazat, ze porcje migsa o masie okoto 1 g rozmieszczone na roslinnosci
w szuwarze i face ostrozeniowej byly zjadane w znacznie dtuzszym czasie niz takie same porcje
umieszczone na terenie innych zbiorowisk. Oczywiscie wspomniany eksperyment obarczony
jest btedem wynikajacym z tego, ze wystawione zostaty porcje migsa, ktore byly wykorzysty-
wane takze przez organizmy wszystkozerne. Nalezy jednak pamigtac, ze wigkszo$¢ drapiez-
nikow chetnie spozywa rowniez rézne formy padliny. Co wigcej, zdecydowanie najczesciej
spotykanymi na wytozonych porcjach zwierz¢tami byty mrowki, ktore — jak juz wspomniano
— stanowia prawdopodobnie jedna z wazniejszych grup drapieznikow atakujacyh postacie doj-
rzate niepylaka mnemozyny. W tej sytuacji uzyskane wyniki wskazujace na roéznice w presji
drapieznikoéw, wystepujace pomigdzy réznymi siedliskami, mozna uzna¢ za wiarygodne. Uni-
kanie drapieznictwa lub patogenow jako istotny czynnik determinujacy preferencje siedliskowe
oraz rozmieszczenie gatunkdéw jest bowiem zjawiskiem dobrze udokumentowanym w réznych
grupach organizmow (Hawkins i in. 1997, Ruxton i in. 2004, Vallin i in. 2006, 2007). W przy-
padku motyli najbardziej znanym przyktadem jest przeplatka cinksja (Melitaea cinxia). Badania
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prowadzone na terenie Finlandii wykazaty, Ze jednym z podstawowych czynnikow regulujacych
liczebnos$¢ lokalnych populacji przeplatki sa pasozyty atakujace rozne stadia larwalne (Hanski
iin. 1995, van Nouhuys i Hanski 2002). To, ze podobna rolg¢ moze petni¢ drapieznictwo wydaje
si¢ bardzo prawdopodobne wobec faktu, iz stanowi ono jeden z najwazniejszych czynnikow
odpowiedzialnych za $miertelno$¢ motyli (Dempster 1997). Duza czg$¢ prac podejmujacych ten
temat skupia si¢ jednak na drapieznikach Zerujacych na postaciach larwalnych (Freitas i Oliveira
1996, Berherd i in. 2006, Takoto i in. 2008) lub hibernujacych w postaciach dojrzatych (Wiklund
i in. 2008). Jednak dane dotyczace wptywu drapieznictwa na ewolucj¢ morfologii dojrzatych
motyli oraz ich sprawnosci w locie (Ruxton i Humphries 2001, Vallin i in. 2007) dowodza, ze
presja drapieznikéw na osobniki dojrzate nie jest bynajmniej zjawiskiem marginalnym. W tej
sytuacji za wielce prawdopodobna mozna uzna¢ hipoteze, ze wlasnie presja ze strony drapiezni-
kow odpowiada za faworyzowanie przez imagines niepylaka mnemozyny siedlisk wilgotnych.
Teze te wspiera rowniez fakt, ze wszystkie zaobserwowane w naturalnych warunkach kopulacje
odbywaty si¢ w tych wiasnie siedliskach.

Osobnego omdéwienia wymaga kwestia stosunkowo stabej preferencji ziotorosli. Inwentary-
zacja prowadzona na terenie Pieninskiego Parku Narodowego (Adamski 2008) oraz dane z mo-
nitoringu gatunku w roku 2011 (Adamski 2012) wskazuja, ze jest to siedlisko silnie preferowane
przez niepylaka mnemozyng. Jednak w trakcie niniejszych badan okazato sig, ze o ile siedlisko
to jest istotnym czynnikiem wyr6zniajacym stanowiska niepylaka mnemozyny od otoczenia,
to nie jest ono aktywnie preferowane przez dojrzate motyle. W tej sytuacji nie mozna rozstrzy-
gnac, czy duza liczba obserwacji na ziotoroslach w obrebie pobieznie badanych stanowisk jest
wynikiem preferencji tego siedliska, czy tez artefaktem wynikajacym z duzego udziatu tego
siedliska w powierzchni stanowisk. Analiza korelacji przestrzennych wskazuje, ze ziotoro$la
zwykle wystgpuja w bezposrednim sasiedztwie szuwardw, tak ostrozeniowych oraz niezakrza-
czonych obrzezy lasow, a wigc siedlisk aktywnie preferowanych przez imagines. Roéwniez na
terenie Pienin i niektorych innych opisanych w literaturze stanowisk (Konvicka i Kuras 1999,
Adamski 2008, 2012) ziotorosla towarzysza niewielkim obszarom podmoktym. Poniewaz za$
czgsto powierzchnia ziotoro$li znacznie przekracza areat siedlisk podmoktych, moga one spra-
wia¢ wrazenie siedlisk decydujacych o obecnosci motyla na stanowiskach.

Z obecnoscia siedlisk podmoktych 1 wilgotnych wydaje si¢ by¢ takze zwiazana istotnie wyz-
sza roznorodnos$¢ siedliskowa stanowisk niepylaka mnemozyny w stosunku do otaczajacych je
terenow. Zjawisko to byto sygnalizowane rowniez w innych badaniach (Konvicka i Kuras 1999,
Luoto i in. 2001) i wiazano je gtownie z rdznicami w wymaganiach siedliskowych gasienic
i postaci dojrzatych. Teza ta wyjasnia jednak jedynie obecnos¢ w miejscach wystgpowania nie-
pylaka mnemozyny zaréwno terenow nielesnych, jak i lasow obfitujacych w kokorycz stanowia-
cq rosling zywicielska gasienic. Nie thumaczy ona jednak, dlaczego stanowiska niepylaka mne-
mozyny wyrdzniaja si¢ od otoczenia znacznie silniej mozaikowym uktadem siedlisk nielesnych.
Taki wysoce heterogeniczny uktad wystepuje czesto w lokalnych obnizeniach terenu lub w sa-
siedztwie ciekow wodnych, gdzie drobne rdznice w mikrorzezbie terenu oraz w warunkach hy-
drologicznych prowadza do powstania mozaikowatej struktury siedlisk (Herbich 2004). Wysoki
poziom mozaikowatosci powoduje, ze niektore platy siedlisk osiagaja rozmiary zaledwie kliku
metrow kwadratowych, dlatego uwzglednienie ich mozliwe jest tylko w oparciu o doktadne ma-
powanie siedlisk oraz unikanie generalizacji w ich klasyfikacji — jak np. zaliczania do wspolne;j
kategorii wszystkich typow niele$nych siedlisk podmoktych (Luoto i in. 2001).

Stwierdzone roznice w preferencjach siedliskowych samcoéw i samic wydaja si¢ oczywi-
stym skutkiem koniecznoS$ci ztozenia jaj w sasiedztwie rosliny zywicielskiej. Poniewaz koko-
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rycz ros$nie w lesie i na jego obrzezu, sktadajace jaja samice musza przebywac w tym siedlisku,
nawet jezeli z innych przyczyn nie jest ono dla postaci dojrzatych korzystne (Bergstrom 2005).
Konieczno$¢ sktadania jaj wydaje si¢ by¢ rowniez gldéwnym — jezeli nie jedynym — powodem
roéznic w aktywnos$ci samcow i samic zaobserwowanych podczas analizy budzetdw czasowych.
W przypadku obu ptci czas lotu nad siedliskiem zajmowat podobna frakcj¢ czasu obserwacji,
przy czym u samcOw nie wystgpowata istotna w przypadku samic aktywnosc, jaka jest sktada-
nie jaj. Nalezy jednak pamigtac, ze budzety czasowe prowadzono jedynie dla osobnikdéw juz
zaobserwowanych, co wiaze si¢ z wystapieniem dwoch bardzo powaznych artefaktow meto-
dycznych: nadreprezentacji lotu kosztem innych form aktywnosci oraz ewentualnej nadrepre-
zentacji osobnikéw bardziej aktywnych. Poniewaz, jak juz wspomniano, imagines niepylaka
mnemozyny sa aktywne niemal wytacznie przy bardzo korzystnych warunkach pogodowych
(Konvicka i Kuras 1999, Vilimaki i Itdimies 2003, Adamski 2008, 2012), rozpoczg¢te podczas
lotu obserwacje faktycznie dotycza jedynie zachowania w takich wtasnie idealnych warunkach.
Powazniejszym problemem jest rowniez roznica w wykrywalnosci ptci. Wsrod osobnikow, dla
ktérych przeprowadzono budzety czasowe aktywnos$ci wyraznie przewazaja samce — podobnie
jak wsrod wszystkich dokonanych obserwacji. Zjawisko to jest typowe dla gatunku (Konvicka
i Kuras 1999, Luoto i in. 2001, Valimaki i Itdimies 2003, Styskal 2005, Adamski 2008) i stanowi
podstawe do opinii, iz u niepylaka mnemozyny wystgpuje zaburzona proporcja ptci. Doktadne
badania prowadzone na pokrewnym gatunku — niepylaku apollo — wykazaty, iz obserwowana
w terenie zaburzenie proporcji plci jest przede wszystkim artefaktem metodycznym, wynikaja-
cym z gorszej wykrywalno$ci samic. Ta niska wykrywalnos$c¢ z kolei jest rezultatem istotnie rzad-
szego podejmowania przez samice lotow lub prowadzenia ich na kroétkich dystansach (Adamski
2004). Jednak tezeg o tym, ze rdéznice wykrywalnos$ci stanowia gtdéwna przyczyne przesunigcia
na korzys$¢ samcoéw obserwowanej u niepylaka mnemozyny proporcji ptci podwazaja badania
Vlasanka i wspotpracownikow (2009). Wykazali oni, ze rézna wykrywalno$¢ jedynie wzmacnia
efekt rzeczywistego przesunigcia proporcji ptci w kierunku samcow, ktorego zrodla upatruja
w okresie wzrostu larwalnego. Mozna zatem uznaé, ze rdzna liczba budzetow czasowych uzy-
skanych dla obu plci raczej nie stanowi na tyle istotnego artefaktu metodycznego, aby wplynac
na interpretacj¢ uzyskanych wynikow.

Rozmieszczenie obserwowanych larw ograniczone jest do ptatow kokoryczy, przy czym
zaznacza si¢ wyrazna preferencja w kierunku peddéw kokoryczy rosnacych poza granica lasu.
Zjawisko to jest zrozumiate, jezeli wezmie si¢ pod uwage, ze poza lasem panuja nieco wyzsze
temperatury niz w jego wngetrzu. Poniewaz metabolizm gasienic jest Scisle uzalezniony od tem-
peratury otoczenia (Chown i Nicolson 2004, Elzinga 2004), zerowanie w miejscach o wyzszej
temperaturze umozliwia szybszy przyrost masy ciala i wezesniejsze zakonczenie rozwoju lar-
walnego. Rowniez obserwacje prowadzone w innych populacjach (Valiméki i Itdmies 2003)
wskazuja, ze gasienice niepylaka mnemozyny preferuja miejsca eksponowane na bezposred-
nie dziatanie $wiatla stonecznego. Jednak dazenie do maksymalizacji tempa wzrostu powinno
wiazac si¢ rowniez ze zwigkszeniem intensywnosci zerowania. Tymczasem w budzecie czaso-
wym gasienic zerowanie obejmuje zaledwie niespelna potowe czasu obserwacji, podczas gdy
pozostaly czas przeznaczony jest na przemieszczanie si¢ i na spoczynek (Tab. 10). Intensywne
przemieszczanie si¢ gasienic bytoby uzasadninone, gdyby dochodzito do catkowitego zjadania
lisci lub pedow rosliny zywicielskiej. Tymczasem zjawiska takiego nie zaobserwowano — za-
uwazone wzery sg stosunkowo nieduze i obejmuja zaledwie niewielki fragment liscia. Podob-
na prawidtowos¢ zostata zaobserwowana takze w finskich populacjach niepylaka mnemozyny
(Vélimaki i Itamies 2005) i moze by¢ spowodowana przez dwie niewykluczajace si¢ przyczyny.
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Pierwsza z nich ma charakter czysto fizjologiczny i zwigzana jest z tym, iz pobieranie pokarmu
roslinnego jest znacznie szybsze niz jego trawienie. W tej sytuacji przerwy w zerowaniu gasie-
nic bylyby po prostu efektem napetnienia przewodu pokarmowego (Chown i Nicolson 2004,
Viliméki i1 Itdmies 2005). Nie ttumaczy ono jednak, dlaczego w czasie przerw w Zerowaniu
gasienice przemieszczaja si¢ po roslinie zywicielskiej, jak i niewielkich rozmiarow wyzerow.
Odpowiedzi na pytanie o przyczyng tych zjawisk mozna szukaé w reakcji gasienic na obrong ro-
sliny zywicielskiej przed roslinozercami. Jednym ze znanych mechanizmow obronnych jest tzw.
obrona indukowana (induced defence), polegajaca na wytwarzaniu — w odpowiedzi na zgryzanie
— metabolitéw wtornych uposledzajacych funkcjonowanie roslinozercy (Litvak i Monson 1998,
Agrawal i in. 2007). Sita tej odpowiedzi jest do pewnego stopnia zwiazana ze skala uszkodzen
lisci — dlatego u roslinozercow zerujacych na gatunkach przejawiajacych ten mechanizm, zero-
wanie w sposob nieoptymalny z punktu widzenia maksymalizacji zjedzonej biomasy moze by¢
skutkiem maksymalizacji zysku energetycznego netto (Agrawal i in. 1998, Halitschke i Baldwin
2005, Agrawal i in. 2007). Wprawdzie w literaturze przedmiotu brak danych jednoznacznie do-
wodzacych funkcjonowania u kokoryczy mechanizmu indukowanej obrony przed roslinozer-
cami, stwierdzono jednak w lisciach tej rosliny oraz w Zerujacych na niej larwach niepylaka
mnemozyny obecnos¢ wtornych metabolitow, charakterystycznych dla tego typu mechanizmu
(Bjarnholt i in. 2012).

4.2. Zachowania rozrodcze

Jedna z waznych informacji uzyskanych w trakcie prowadzonych badan jest potwierdze-
nie mozliwosci kilkukrotnych kopulacji samic niepylaka mnemozyny, co miato by¢ skutecznie
uniemozliwiane przez budowe sphragis. Swiadcza o tym przede wszystkim zaobserwowane
przypadki, w ktorych samiec zostat przez konkurenta odpgdzony od samicy w trakcie kopulacji.
Dochodzito do tego takze w fazie poczatku depozycji sphragis, a wigc juz po przekazaniu eja-
kulatu. Poniewaz aparat kopulacyjny samcow niepylaka mnemozyny nie posiada struktur umoz-
liwiajacych usunigcie ze spermateki samicy umieszczonych tam wczesniej ejakulatow, nalezy
zatozy¢, ze w takich przypadkach do zaptodnienia moga by¢ wykorzystywane plemniki wszyst-
kich samcow kopulujacych z dang samica. Nie jest jednak jasne, jak zjawisko to przektada si¢
na roéznorodno$¢ genetyczna potomstwa. Przy rozwazaniu tego problemu nalezy pamigtaé, ze
u niepylaka mnemozyny — podobnie jak u wigkszosci innych owadow — procesy zaplemnienia
i zaptodnienia oddzielone sa w czasie (Simmons 2001, Elzinga 2004). Przekazany w trakcie
kopulacji ejakulat deponowany jest w spermatece samicy i wykorzystywany do zaptadniania
rozwijajacych si¢ jaj. Taki mechanizm sprawia, ze u wigkszosci owadoéw najwigkszy udziat
w zaptodnieniu ma samiec, ktdry jako ostatni kopuluje z receptywna samica (Birkehead i Moller
1998, Simmons 2001). Pojawia si¢ jednak pytanie, czy kopulacja oraz budowa sphragis nie po-
woduje u samic wyzwolenia reakcji fizjologicznych odpowiedzialnych za utratg receptywnosci
(Stockley 1997, Simmons 2001, Chapmann i in. 2003). Przecza temu obserwacje samic, ktore po
zakonczeniu kopulacji przyjmuja pozycje charakterystyczna dla osobnikow receptywnych oraz
brak reakcji obronnych w stosunku do probujacych kopulowaé z nimi samcow. Warto podkre-
$li¢, ze zachowania takie obserwowano zaréwno u samich posiadajacych sphragis, jak i takich,
u ktorych samce nie zbudowaly tej struktury.

Wspomniany wczesniej charakterystyczny dla owaddéw wysoki sukces zaptodnieniowy
ostatniego kopulujacego samca jest uznawany za jeden z podstawowych powodow wyewo-
luowania struktur zabezpieczajacych samice przed powtdrna kopulacja (Simmons 2001).
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U niepylaka mnemozyny wiaze si¢ to z bardzo wysokim wydatkiem energetycznym: sucha
masa sphragis stanowi¢ moze ponad 20% suchej masy ciata przecigtnego samca (Adamski
msc.). Nalezy jednak podkresli¢, ze powyzszego oszacowania dokonano na matej probie wy-
suszonych okazow przechowywanych w zbiorach, wigc uzyskana informacja ma charakter
jedynie przyczynkarski. Jak juz wspomniano, niepylak mnemozyna nalezy do gatunkow,
u ktorych postacie dojrzate wykorzystuja glownie zasoby energetyczne zgromadzone w sta-
dium larwalnym, z tego powodu masa ich ciata szybko maleje w ciagu zycia. Poniewaz do
badan wykorzystano osobniki padte z przyczyn naturalnych, mozna przypuszczac, ze w mo-
mencie $mierci ich masa byta nizsza niz w czasie kopulacji. Zatem oszacowanie kosztu ener-
getycznego sphragis na kilkanascie do 20% suchej masy ciala tworzacego je osobnika mozna
uznaé¢ za zawyzone. Nie zmienia to jednak faktu, ze niewatpliwie stanowi on istotna czes¢
budzetu energetycznego samca.

Wysoki koszt energetyczny tworzenia sphragis jest zatem najbardziej prawdopodobna przy-
czyna tego, ze samce kopulujace po raz drugi istotnie czesciej nie budowaty tej struktury. Z ko-
lei statystycznie istotny zwiazek pomigdzy kategoria wickowa samca a prawdopodobienstwem
zbudowania sphragis mozna uznaé za rezultat zaleznosci pomigdzy wiekiem a liczbg przepro-
wadzonych kopulacji. Interesujacym zjawiskiem jest znaczne przedtuzenie kopulacji u osobni-
kéw nie wytwarzajacych sphragis. Trwata ona nawet kilkadziesiat godzin i w kilku przypadkach
skonczyta si¢ Smiercia samca. Podobne zjawisko obserwowano takze u niepylakow apollo ho-
dowanych na potrzeby programu restytucji, prowadzonego w Pieninskim Parku Narodowym
(T. Oles$ — inf. ustna). Ten przedtuzony czas kopulacji u osobnikow nie bedacych w stanie wy-
tworzy¢ sphragis mozna traktowaé jako swoista zastepcza forme zabezpieczenia samicy przed
zaplemnieniem przez innego samca. Jednak strategia ta moze by¢ skuteczna jedynie w przypad-
ku kroétkiego czasu receptywnosci samicy, ktory u motyli czegsto ograniczony jest do kilku dni od
wyjscia z poczwarki (Wedel 2005, Adamski i Witkowski 2006, Wedel i in. 2006). Obserwacje
prowadzone w hodowli pokrewnego gatunku — niepylaka apollo — sugeruja, ze sytuacja taka
wystepuje takze w przypadku niepylaka mnemozyny. Jednak dokonane w ostatniej dekadzie
obserwacje samic niepylaka mnemozyny, ktore w ciagu kilkunastu dni moga pozbywac si¢ sph-
ragis i powtdrnie kopulowaé (Vlasanek i Konvicka 2009), moga sugerowac znacznie dtuzszy
okres receptywnosci. Rozstrzygajace w tej stytuacji bytyby wyniki okreslajace, czy kopulacje ze
starszymi samicami prowadza do zaptodnienia.

Mozna mie¢ roéwniez pewne watpliwosci co do skutecznosci samego sphragis. Wprawdzie
w trakcie prowadzonych badan nie zaobserwowano przypadku skutecznej kopulacji z samica
majaca juz zatozone sphragis, jednak w przesztosci zbierano na terenie Pienin samice niepylaka
apollo zaopatrzone w podwojne sphragis. Jeden taki okaz znajduje si¢ w zbiorach Instytutu Sys-
tematyki i Ewolucji Zwierzat PAN w Krakowie (Ryc. 15), drugi w Muzeum Historii Naturalnej
w Linden w Holandii (gablota nr 1652).

Nie jest jednak jasne, czy takie nietypowe sphragis nie stanowito przeszkody w znoszeniu jaj
przez samicg. W trakcie prowadzonych badan oraz prac monitoringowych w populacjach niepy-
laka mnemozyny (Styskal 2005, Adamski 2008, 2012) nie zaobserwowano samic posiadajacych
»podwojne” sphragis, co umozliwitoby sprawdzenie, czy samice takie rzeczywiscie sktadaja
jaja. Odnotowano jednak przypadek samicy, ktorej pierwsza kopulacja zostata przerwana w po-
czatkowym okresie budowy sphragis, a jego resztki stworzyly dodatkowa strukture (Ryc. 8).
Poniewaz istnialy obawy, ze struktura ta moze utrudnia¢ skladanie jaj, samice przetrzymano
w postawionej na ptacie kokoryczy wolierze przez 24 godziny po kopulacji, i w tym czasie za-
czela ona znosié jaja.
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Ryc. 15. Podwadjne sphragis samicy niepylaka apollo

Fig. 15. The , double sphragis” of the apollo butterfly female

Osobna kwestia pozostaje wybiorczos¢ seksualna zard6wno samcow, jak i samic. W przypad-
ku samic znaczne ograniczenie mozliwosci powtdrnej kopulacji powinno prowadzi¢ do fawo-
ryzowania przez dobor naturalny wysokiego poziomu wybiorczosci (Simmons 2001, Lomnicki
2012). Tymczasem u przedstawicieli rodzaju Parnassius rola samicy podczas kojarzenia wydaje
si¢ by¢ ograniczona jedynie do oczekiwania na samca (Rutowski 1991, Adamski i Witkowski
2006). Strategia ta nie wyklucza jednak pewnego stopnia wybidrczo$ci, o czym $wiadcza ob-
serwowane podczas badan przypadki odrzucenia samcow przez samice oraz fakt przedhuzenia
wstepnej fazy kopulacji u samcoéw nalezacych do wyzszej kategorii wiekowej. Nalezy przy tym
pamigtac, ze badania prowadzono w stosunkowo nieduzych wolierach, przez co nie uzyskano
informacji na temat calego procesu lokalizacji samicy przez samca. Jest to o tyle istotne, ze
kryterium wybidrczosci stanowi¢ moga nie tyle cechy morfologiczne osobnika czy charakter
wysylanych przez niego sygnalow chemicznych, ile zdolno$¢ do skuteczenego patrolowania
siedliska (Simmons 2001, Adamski i Witkowski 2006, Lomnicki 2012).

4.3. Konsekwencje uzyskanych wynikow dla ochrony gatunku
4.3.1. Podstawy teoretyczne i praktyka ochrony motyli
Ze wzgledu na mato skryty tryb zycia oraz wyrazne, czgsto jaskrawe ubarwienie moty-

le od dawna stanowity dobrze rozpoznawalna grupeg zwierzat. Znalazto to odzwierciedlenie
migdzy innymi w bogatej reprezentacji tej grupy zwierzat w kulturze — motyle uwazano za
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symbol przemijalno$¢ i ulotnosci, a takze gigbokich zmian (Oesterreicher-Moliwo 1992, Wi-
sniewski 2001). W kulturze chrze$cijanskiej motyl uznawany byt za symbol zmartwychwsta-
nia, w zwiazku z czym az do $redniowiecza stanowit popularny motyw zdobien nagrobkoéw
(Wisniewski 2001). O dobrej rozpoznawalnosci motyli dziennych $wiadczy takze fakt, ze
w wydanej pod koniec XVIII wieku ,,Zoologi” (Kluk 1780) wymieniono 330 gatunkdéw mo-
tyli dziennych, wsrdd ktorych mozna zidentyfikowac¢ ponad 80 sposrdd 164 gatunkdéw wy-
stegpujacych we wspoélczesnej faunie Polski (Buszko i Mastowski 2011). Prawdopodobnie
wlasnie dobra rozpoznawalno$¢ tej grupy zwierzat sprawita, ze bardzo wczesnie pojawity
si¢ informacje dotyczace negatywnych trendéw wystepujacych w ich populacjach. Juz Linna-
eus (1758) opisujac niepylaka apollo zwracal uwage na zmniejszajacy sig areat tego gatunku.
Z kolei w Wielkiej Brytanii w latach 80-tych XIX wieku, po gwaltownym zatamaniu pogody,
pojawily si¢ pierwsze glosy wskazujace na ryzyko wymarcia tamtejszych populacji myrme-
kofilnych modraszkow (Phenargis sp.) (Muggleton i Benham 1975). Jednak przez dos¢ dtugi
czas dostrzeganie negatywnych tendencji nie znajdowato odbicia w podejmowaniu dziatan
ochronnych. Brak zainteresowania ochrona motyli w duzym stopniu zwiazany byt z 6wczesna
tematyka badawcza, skoncentrowana na analizach systematycznych prowadzonych w oparciu
o liczne kolekcje pozyskiwane droga intensywnych odtowdw (Priiffer 1923). Poza tym, cha-
rakterystyczne dla wielu gatunkow motyli masowe pojawy lub wysokie zaggszczenia nawet
nielicznych populacji mogty powodowac niedocenianie zagrozenia (Caughley i Gunn 1996).
Warto w tym miejscu podkresli¢, ze najstarszy znany z terendw Polski postulat ochrony mo-
tyla zostat sformutowany nie przez entomologa, lecz géralskiego przewodnika Jedrzeja Wale,
zwracajacego uwage na mozliwo$¢ przetowienia w celach kolekcjonerskich populacji niepy-
laka apollo na terenie Bryjarki w Pieninach (Sita-Nowicki 1865).

W XX wieku $wiadomos$¢ ryzyka zwigzanego z masowym pozyskiwaniem motyli stata
si¢ wérod entomologow 1 przyrodnikow powszechna (Caughley i Gunn 1997, Pullin 2005).
W zwiazku z tym podjgte zostaly pierwsze dzialania ochronne, ktore ograniczaty si¢ jednak
gtéwnie do obejmowania ochrona szczegdlnie zagrozonych gatunkéw lub wyznaczania obsza-
réw chronionych obejmujacych ich wazne stanowiska (Caughley i Gunn 1997, McLean i Key
2012). Dziatania takie okazaly si¢ jednak niewystarczajace dla powstrzymania postgpujace-
go procesu zaniku motyli, podobnie jak innych ladowych bezkregowcoéw (New 2012, Spitzer
2012). Niewielka skuteczno$¢ samego objecia ochrona wybranych gatunkow wynikata z faktu,
iz glownym powodem zanikania motyli — poza wyjatkowymi przypadkami — stanowito nie ma-
sowe odtawianie, ale nast¢pujace wraz z postgpem rolnictwa przeksztatcanie agrocenoz, w tym
siedlisk potnaturalnych (Wo$ i Zegar 2002, Witkowski i Adamski 2003). W tej sytuacji wigksza
uwagge zaczeto przyktadac do problematyki zachowania, a w razie potrzeby odtwarzania siedlisk
zagrozony gatunkow motyli (Pullin 2005, Schultz i Crone 2005). Poniewaz motyle zwiazane sa
zwykle z ekosystemami wczesnych stadidow seralnych lub seminaturalnymi, utrzymanie siedlisk
polega gtownie na zapobieganiu procesom sukcesyjnym przez utrzymanie tradycyjnego uzytko-
wania ziemi lub prowadzeniu okre$lonych zabiegéow powstrzymujacych proces sukcesji (Wos
i Zegar 2002, Pullin 2005, Adamski i Witkowski 2007, New 2012, Sielezniew 2012). Jednak
podejmowanie takich dziatan wiaze si¢ z szeregiem problemow, ktore podzieli¢ mozna na dwie
zasadnicze grupy.

1. Niedostateczna wiedza na temat kluczowych czynnikow srodowiskowych odpowie-
dzialnych za obecnos¢ motyli. Problem ten ogolnie zostal oméwiony we wstepie. W przypadku
motyli najlepiej opisanym jego przyktadem jest jeden z pierwszych zakrojonych na duza skalg
projektow ochrony motyli — restytucja myrmekofilnych modraszkow: ariona (Phenargis arion)
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oraz alkona (P, alcon) na terenie Wielkiej Brytanii (Thomas 1984, Thomas i in. 2009). W poczat-
kowej fazie realizacji programu skupiono si¢ jedynie na samej obecnos$ci rosliny zywicielskiej
oraz mrowek, w ktorych gniazdach rozwijaja si¢ pozne stadia larwalne tych motyli. Dopiero
brak satysfakcjonujacych wynikow stat sig¢ impulsem do zaawansowanych badan nad specyficz-
nymi wymaganiami siedliskowymi modraszkow. W ich wyniku ustalono, ze przezywalno$¢ larw
modraszkdw w istotny sposob zalezy od gatunku mroéwek zywicielskich. Co wigcej, ogromne
znacznie dla rozwoju larw modraszka ma takze wielko$¢ oraz wiek mrowiska. Dla larw motyli
najkorzystniejsze byly mtode mrowiska liczace okoto 400 robotnic, zatozone nie wigcej niz 3—4
lata wczesniej; w starszych mrowiskach o podobnej wielkosci przezywalnos¢ larw modraszkoéw
byta niemal dwukrotnie nizsza (Thomas i Wardlaw 1990, Elms i Thomas 1992). Nieznajomos¢
tych aspektow wymagan siedliskowych myrmekofilnych modraszkéw sprawiata, ze pierwotne
zatozenia programu restytucji nie tylko odznaczaty si¢ niska efektywnos$cia przyrostu ich popu-
lacji, ale takze prowadzity do ostabienia populacji zywicielskich mrowek.

2. Izolacja pomigdzy obszarami z zachowanymi siedliskami cennych motyli. Wspomnia-
ne wczesniej zmiany w uzytkowaniu ziemi spowodowaty, ze warunki siedliskowe wlasciwe dla
utrzymania si¢ na nich populacji motyli maja charakter mniej lub bardziej izolowanych ,,wysp”
otoczonych przez tereny zurbanizowane lub nicatrakcyjne dla wigkszosci motyli pola uprawne
(Adamski 2002, Witkowski i Adamski 2002, Wo$ i Zegar 2002, Schultz i Crone 2005, Siele-
zniew 2012). Co wigcej, zdecydowana wigkszo$¢ motyli dziennych to gatunki o bardzo ograni-
czonym potencjale dyspersyjnym, nie przekraczajacym kilkunastu kilometrow (Tolman 1997,
Crone i1 Schultz 2003, Viliméki i Itdmies 2003, Adamski 1 Witkowski 2007). W takiej sytuacji
powaznym problemem staje si¢ utrzymanie efektywnej wielkosci metapopulacji, co wymaga
nie tylko zachowania odpowiednio licznych stanowisk, ale takze mozliwo$ci zapewnienia prze-
ptywu osobnikéw pomigdzy nimi (Crone i Schultz 2003, Adamski 2004, Pullin 2005, Schultz
i Crone 2005). Problem ten jest wprawdzie dobrze rozpoznany teoretycznie (Hanski i Simberloff
1997, Adamski 2002, Pullin 2005), jednak wykorzystanie tej wiedzy w praktyce sprawia powaz-
ne trudnosci, ktdre zostana oméwione w dalszej czgSci opracowania.

3. Brak lub nieadekwatno$¢ narzedzi administracyjnych pozwalajacych na skuteczne pro-
wadzenie dziatan ochronnych. Jak juz wspomniano, utrzymanie siedlisk w stanie sprzyjajacym
przetrwaniu na nich wybranych grup motyli zwiazane jest czgsto z prowadzeniem tradycyjne;j,
ekstensywnej gospodarki rolnej (Pullin 2005, Adamski i Witkowski 2007, Thomas i in. 2009),
ktdra jednak charakteryzuje nizsza produktywnos¢, a tym samym optacalnos¢ niz nowoczesne
metody agrarne. Prowadzi to do koniecznosci skompensowania witascicielom strat — rozumia-
nych takze jako zmniejszenie potencjalnych dochodéw oraz zwigkszona pracochtonno$é — zwia-
zanych z prowadzeniem korzystnego z punktu widzenia walorow przyrodniczych sposobu go-
spodarowania. Proba takich dziatan sa programy rolno-sodowiskowe (Grossman 1994). Jednak
w odniesieniu do motyli, podobnie jak do innych bezkr¢gowcow, w wielu przypadkach wyka-
zuja one niezadowalajaca skutecznos¢ (Koller i in. 2000, Morris 2000, Kleijn i Sutherland 2003,
Valtonen i in. 2006). Wynika to z jednej strony z faktu, ze zatozenia oraz praktyczne wytyczne
do niektorych kluczowych zabiegow projektowane byty w oparciu o wymogi roslin lub innych
grup fauny — glownie ptakow — co nie zawsze okazywato si¢ optymalnym rozwiazaniem dla
motyli (Valtonen i in. 2006). Poza tym programy rolno-Srodowiskowe nie uwzgledniaja w swo-
ich zalozeniach rozpatrywania kwestii struktury krajobrazu oraz zréznicowania siedlisk w skali
przekraczajacej obszar poszczegdlnych gospodarstw rolnych, co powaznie ogranicza mozliwo$¢
stosowania ich do zarzadzania gatunkami na poziomie metapopulacji (Wrbka i in. 2008). Waz-
nym z praktycznego punktu widzenia aspektem jest tez to, ze programy rolno-srodowiskowe
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oparte sa na dobrowolnym udziale wtascicieli gruntow, co moze stanowi¢ czynnik utrudniajacy
wieloletnie planowanie. Wsrod czesdci 0sob reprezentujacych stuzby ochrony przyrody popu-
larne jest zatem podejscie, wedtug ktorego gwarantem skutecznego zachowania zywotnych po-
pulacji cennych przyrodniczo bezkrggowcow jest tworzenie zoptymalizowanej sieci obszarow
chronionych. Podejscie to — przynajmniej w przypadku motyli — ma jednak dwa zasadnicze stabe
punkty. Po pierwsze, ze wzgledu na wspomniany wczesniej niewielki potencjat dyspersyjny
wigkszosci przedstawicieli omawianej grupy zwierzat skuteczna ochrona wymagataby stworze-
nia stosunkowo gestej sieci obszaréw chronionych, co zwykle zwiazane jest z dtugotrwatymi
procedurami i czgsto prowadzi do konfliktow z przedstawicielami lokalnych spotecznosci (Pim-
bert i Pretty 2000, Radziejowski 2003). Po drugie, ze wzgledu na wspomniany wyzej zwiazek
wielu gatunkdéw motyli z siedliskami o charakterze potnaturalnym, charakterystycznymi dla ob-
szarow ekstensywnie uzytkowanych rolniczo (Witkowski i Adamski 2002, Pullin 2005), samo
utworzenie obszarow chronionych nie zapewnia skutecznej ochrony tego typu siedlisk, jezeli nie
towarzyszy mu zachowanie odpowiedniego uzytkowania lub dzialan ochrony aktywnej stano-
wiacych jego ekwiwalent (Caughley i Gunn 1997, Witkowski i in. 2004, Pullin 2012).

W praktyce ochrony motyli, w przypadku gatunkow o niskim statusie ochronnym dziatania
ograniczaja si¢ do zachowania odpowiedniego stanu siedlisk utrzymujacych szerokie spektrum
gatunkow. Szczegotowe programy ochrony przygotowywane i realizowane sa jedynie dla gatun-
kow o wysokim statusie zagrozenia lub priorytecie ochronnym. Dziatania takie mozna podzieli¢
na dwie zasadnicze grupy: dziatania skierowane na siedlisko, oraz dziatania skierowane na gatu-
nek (Caughley i Gunn 1997, Pullin 2005, New 2012).

Dziatania skierowane na siedlisko obejmuja utrzymanie lub odtworzenie stanu siedliska nie-
zbednego do zasiedlenia przez zywotna populacje gatunku stanowiacego przedmiot ochrony.
Koncentruja si¢ one na rozpoznanych elementach siedliska, kluczowych dla przetrwania gatun-
ku — w przypadku motyli sa to glownie organizmy zywicielskie larw (Thomas 1989, Caughley
i Gunn 1997, Dolek i Geyer 2002, Pullin 2005, Adamski i Witkowski 2007). Podejscie takie
stato si¢ podstawa, szeroko popularyzowanej na tereniec USA i Kanady, koncepcji ochrony mo-
tyli przez tworzenie ogroddéw, w ktorych uprawia si¢ okreslony zestaw roslin w celu uzyskania
optymalnych warunkéw do zycia wybranych gatunkéw motyli (Peterson 1996, Mikula 2000).
Jednak badania wykazaly, ze o ile dziatania takie wyraznie zwigkszaja réznorodnos¢ gatunkowa
oraz liczebno$¢ pospolitych motyli, to w przypadku gatunkéw o wysokim stopniu zagrozenia
i priorytecie ochronnym skuteczno$¢ ogrodow bywa niewielka (Levy i Connor 2004). Przy-
czyn tak niskiej efektywnosci ogrodow w ochronie zagrozonych gatunkéw upatrywac nalezy
z jednej strony we wspomnianym juz niedostatecznym rozpoznaniu ich wymagan sie-
dliskowych, z drugiej za§ w tym, ze w praktyce ogrody te zwykle tworzone sa z mysla
o0 zapewnieniu wysokiej réznorodnosci gatunkowej motyli, co nie zawsze idzie w parze z two-
rzeniem warunkow dla rzadkich, czesto silnie wyspecjalizowanych gatunkow.

Przy obejmowaniu ochrong lub odtwarzaniu siedlisk konieczne jest okreslenie dwu zasad-
niczych parametrow: ich wielkosci oraz struktury przestrzennej. Populacje zasiedlajace ostoje
o zbyt matej powierzchni moga mie¢ liczebnos$¢ nie wystarczajaca do utrzymania dtugotrwatej
zywotnosci (Adamski 2002, Frankham i in. 2010). Aktualna wiedza pozwala na oszacowanie
przyblizonej minimalnej wielko$ci zywotnych populacji (Minimal Viable Population) (Cau-
ghley i Gunn 1997, Pullin 2005, Frankham i in. 2010), jednak przetozenie jej na wymagana
powierzchni¢ planowanych ostoi moze stwarza¢ powazne problemy zwiazane z tzw ,,efektem
wielkosci siedliska” (patch size effect) polegajacym na tym, ze spadek powierzchni siedliska
powoduje nieproporcjonalnie wigkszy ubytek w liczebnosci populacji (Pullin 2005, Schultz
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i Crone 2005). Obserwowana od kilku dekad postgpujaca fragmentacja siedlisk naturalnych
i péhaturalnych prowadzi nie tylko do zmniejszenia przecigtnej powierzchni lokalnych siedlisk,
lecz takze do coraz wigkszego ich rozproszenia (Thomas i in. 1992, Adamski 2002, Kobayashi
i in. 2008). W tej sytuacji powaznym wyzwaniem staje si¢ utrzymanie mozliwosci wymiany
osobnikéw pomigdzy zasiedlonymi stanowiskami. W praktyce cel ten realizuje si¢ zapewniajac
odpowiednie zageszczenie lokalnych populacji oraz tworzac migdzy nimi korytarze lub mate
stanowiska umozliwiajace migracje (stepping stone). Pomijajac juz opisane wczesniej problemy
z formalna strong tworzenia takich ostoi, dodatkowa trudno$¢ stwarza ustalenie ich optymalnej
wielkoS$ci 1 zaggszczenia. Stwierdzenie, ze minimalne zaggszczenie ostoi jest wyznaczane przez
potencjat dyspersyjny gatunkéw, dla ktdrych sa one tworzone, wydaje si¢ oczywiste. W praktyce
jednak niezwykle rzadko dysponuje si¢ kompletem wymaganych przez modele metapopulacji
danych, co skutkuje koniecznoscia stosowania nie do konca sprawdzonych rozwiazan. Z kolei
w przypadku sieci ostoi tworzonych dla wielu gatunkéw, dystans pomigdzy chronionymi czy
odtwarzanymi stanowiskami powinien by¢ determinowany przez gatunek o najnizszym poten-
cjale dyspersyjnym. Problemem pozostaje jednak okreslenie, jak wielka liczbe stanowisk nalezy
utrzymywac lub odtworzy¢. Wprawdzie istnieja narzedzia pozwalajace na okreslenie minimal-
nej efektywnej wielkos$ci, jaka powinna mie¢ metapopulacja przy zatozonych wspotczynnikach
przeptywu osobnikéw (Murphy i in. 1990, Akcakaya i Sjogren-Gulve 2000, Morris 1 in. 2001),
jednak ich praktyczne zastosowanie moze stwarzac szereg problemow. Wynikaja one z trudnos$ci
zwiazanych z ustaleniem, jaki jest rzeczywisty poziom wymiany osobnikéw pomigdzy subpo-
pulacjami. Wymaga to bowiem zwykle przeprowadzenia wieloletnich badan, ktorych wyniki
i tak obarczone bywaja szeregiem bledéw zwiazanych np. z duza wrazliwos$cia niektorych ga-
tunkéw motyli na chwilowe warunki pogodowe (Valiméki i in. 1999, Adamski 2008, Adamski
i Witkowski 2007, Crone i Schultz 2003). Kolejnym problemem jest ograniczona liczba oraz
areal dostepnych siedlisk. Niektore gatunki motyli zwiazane sa z siedliskami o charakterze nie-
licznych, matych ,,wysepek” (Buszko i Mastowski 2011, Sielezniew 2012). Jezeli na skutek
procesOéw naturalnych lub dziatalnosci cztowieka takie lokalne siedliska zostana zniszczone, ich
odtworzenie mozliwe jest jedynie w bardzo ograniczonym zakresie. Przyktadem takiej sytuacji
sa np. wysoce wyspecjalizowane motyle kserotermofilne. Jezeli ich naturalne siedliska zostana
w nieodwracalny sposob przeksztalcone — przyktadowo na skutek inwestycji przemystowych
(Thomas 2001, Dolek i Geyer 2002) — ich odtworzenie w innych miejscach stwarza powazne
trudnosci. W praktyce polega ono albo na odpowiednim przeksztatceniu terendw o zblizonych
warunkach, np. nieczynnych kamieniotomow (Geyer i Dolek 1995) czy hatd przemystowych
(Lukasek 2000). Przypadki tworzenia tego typu siedlisk catkowicie od nowa sg sporadyczne ze
wzgledu na ogromne koszty takich inwestycji (Adamski 2002). W Europie najbardziej znanym
tego typu przedsigwzigciem bylo stworzenie sztucznych zbiorowisk kserotermicznych, stano-
wiacych kompensacje za siedliska kserotermofilnych motyli, catkowicie zniszczone podczas
przebudowy autostrady A33 w okolicy miejscowosci Tywford w Wielkiej Brytanii (Thomas
2001). Podjete dziatania umozliwily wprawdzie odtworzenie na tym terenie stabilnych metapo-
pulacji kilku cennych gatunkéw motyli — w tym majacego na terenie Wielkiej Brytanii najwyz-
szy priorytet ochronny modraszka ariona (Phenargis arion), lecz koszty tego przedsigwzigcia
szacowane na blisko 20 mln euro staty si¢ zrodtem powaznych kontrowersji (Thomas 2001).
W sytuacjach, gdy niemozliwe jest odtworzenie w terenie populacji lub metapopulacji
o liczebnos$ci zapewniajacej jej dlugotrwate funkcjonowanie, sigga si¢ po metody ochrony ex
situ (Caughley i Gunn 1997, Pullin 2005). Jedna z coraz czgsciej stosowych technik jest utrzy-
mywanie hodowli wymieniajacych cze$¢ osobnikow z dzikimi populacjami lub subpopulacjami.
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System taki okre$lany jest jako ,,metapopulacja dziko-hodowlana” (wild-captive metapopula-
tion) (Pedrono i in. 2004). Przy tworzeniu takiego systemu nie powinno doj$¢ do wymiany ma-
teriatu genetycznego pochodzacego ze stanowisk dlugotrwale od siebie izolowanych. Stwarza to
bowiem ryzyko obnizenia ogdlnej kondycji osobnikow wskutek zjawiska oreslanego jako out-
breeding depression (Frankham i in. 2010). Poza tym, utworzenie wspolnych linii hodowlanych
z osobnikoéw pochodzacych z réznych populacji, a w skrajnych przypadkach nawet r6znych eko-
typow czy podgatunkdw, powoduje utrate zawartej w pulach genetycznych rdéznych populacji
informacji o historii danego gatunku (IUCN 1980, Frankham i in. 2010).

Nalezy w tym miejscu podkresli¢, ze w przypadku ochrony motyli sztuczne hodowle moga
spetnia¢ szereg dodatkowych zadan. W rejonach, w ktorych lokalne populacje sa narazone na
wymarcie z powodu zbyt silnej presji kolekcjonerow, hodowle prowadzone w ramach tzw. ,,farm
motyli” umozliwiaja z jednej strony legalne pozyskanie okazow przez zainteresowanych ko-
lekcjonerdw, z drugiej za$ chronia naturalne populacje przed przeeksploatowaniem (Hughes
i Bennett 1991, Caughley i Gunn 1997, Tampion i Tampion 1999, Small 2007). Poza tym prowa-
dzone w warunkach hodowlanych badania pozwalaja na poznanie waznych elementow biologii
gatunkoéw (Malais i Ravensberg 2003, Pullin 2005). Na terenie Polski przyktadem takiego uzu-
pelienia informacji stanowig badania prowadzone w zatozonej na potrzeby programu restytucji
w Pieninskim Parku Narodowym hodowli niepylaka apollo. Pozwolity one nie tylko na poznanie
waznych aspektow fizjologii i behawioru tego gatunku (Nakonieczny i in. 2010), ale takze wy-
korzystano je do modyfikacji pierwotnych zatozen programu (Adamski i Witkowski 2007).

Analiza przeprowadzonych do tej pory skutecznych programéw ochrony motyli wskazuje
takze, ze bardzo istotnym czynnikiem zwigkszajacym szanse ich powodzenia jest dlugotrwaty,
szczegotowy monitoring, potaczony z kompleksowymi badaniami biologii gatunku (Caughley
i Gunn 1997, Pullin 2005, Adamski i Witkowski 2007, Thomas i in. 2009, New 2012).

4.3.2. Mozliwosci wykorzystania uzyskanych wynikéw w ochronie niepylaka mnemozyny

Jak juz wspomniano we wstepie, niepylak mnemozyna od co najmniej kilkudziesigciu lat
ustepuje ze znanych stanowisk. W Karpatach i na przedgoérzu najwigksze nasilenie tego proce-
su zaobserwowano pomiedzy latami 60-tymi a 90-tymi XX wieku (Witkowski 2004, Adamski
2008, 2012). Niestety brak doktadnych badan porownawczych nie pozwala na precyzyjne od-
tworzenie tego procesu. Wiadomo jednak, ze w ciagu wspomnianych trzech dekad doszto do
zaniku ponad potowy znanych wczeéniej stanowisk gatunku. Od lat 90-tych XX wieku proces
ten wydaje si¢ ulega¢ pewnemu zahamowaniu, jednak ze wzgledu na ciagle niepelne dane nie
mozna jednoznacznie okresli¢, czy aktualna populacja niepylaka mnemozyny w Polsce ma cha-
rakter stabilny (Adamski 2012). Co wigcej, fakt umieszczenia gatunku na Czerwonej Liscie
Zwierzat oraz w zatacznikach do dyrektyw europejskich wskazuje na konieczno$¢ objecia go
ochrona — w tym ochrona aktywna (Witkowski 2004, Adamski 2012). Dotychczsowe dziatania
ochronne koncentruja si¢ gtdwnie na obejmowaniu ochrong znanych stanowisk lub wyznaczaniu
wokot nich obszarow ochronnych. Jest to podejscie stuszne, gdyz analiza programow ochrony
motyli wskazuje, ze najlepsze skutki przyniosty te projekty, w ktdrych bardzo duza wage przy-
pisano pracom skierowanym na utrzymanie lub odtworzenie siedliska (Thomas i Jones 1993,
Dolek 1 Geyer 2002, Adamski 1 Witkowski 2007). Jednak do dziatan takich potrzeba przede
wszyskim znajomosci wymagan siedliskowych objetego nimi gatunku. W przeciwnym bowiem
wypadku moze doj$¢ do sytuacji, w ktorej skutkiem dziatan ochronnych bedzie nie poprawa, ale
wrecz pogorszenie sytuacji gatunku. Staba znajomos¢ preferencji siedliskowych nie przekresla
oczywiscie mozliwosci skutecznej ochrony (Di Giulio i in. 2001). W wielu przypadkach mozna
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bowiem przyjaé, ze na bogatych, stabilnych stanowiskach gatunku wystarczajacym dziataniem
jest utrzymanie istniejacych warunkow siedliskowych. W tym momencie pojawia si¢ jednak pro-
blem wyznaczenia terenéw, na ktorych dziatania takie beda prowadzone. Dotyczy to zarowno
dziatan biernych — polegajacych na objeciu ochrona i wylaczeniu z uzytkowania, jak i czynnych,
obejmujacych podtrzymanie procesow odpowiedzialnych za utrzymanie siedliska w niezmienio-
nym stanie. W przypadku obszarow, na ktorych prowadzona jest dziatalnos$¢ rolnicza, lesna lub
inwestycyjna, wyznaczenie terenu z niej wytaczonego niemal zawsze prowadzi do konfliktow,
ktore w duzej czesci dotycza przebiegu jego granic. Z kolei w przypadku prowadzenia dziatan
z zakresu ochrony aktywnej, doktadne okreslenie terenu, na jakim bgda one prowadzone, wy-
maga uwzglednienia szeregu waznych czynnikow. Pierwszym jest uniknigcie nickonsekwencji
w dziataniach ochronnych. W wielu wypadkach bowiem w bliskim sgsiedztwie lub wrecz na tym
samym terenie wystepuja obiekty wymagajace roznych zabiegdw. Dobrym przykladem takiej
sytuacji sa piarzyska w rezerwacie ,,Wawoz Homole” w Matych Pieninach. Pod Czajakowa
Skatka wystepuje tam niezwykle rzadkie zbiorowisko roslinne: zarosla kserotermiczne prze-
wiertnia i berberysu Bupleuro falcati-Berberidetum, podczas gdy ten sam teren stanowi centrum
lokalnej populacji niepylaka apollo (Adamski i in. 2007). Niestety, oba wspomniane wyzej walo-
ry przyrodnicze wymagaja zupetnie innych dziatan ochronnych: dla niepylaka apollo wskazane
bytoby odkrzaczenie duzej czgsci piarzyska, co z kolei wiazatoby si¢ ze zniszczeniem kseroter-
micznych zarosli.

Rozwiazywanie tego typu dylematdéw dotychczas nie doczekato si¢ wsparcia ze strony badan
teoretycznych, gdyz niezwylke rzadko rozpatruje si¢ potencjalnie negatywne skutki prowadze-
nia badan naukowych, jak i niektorych dziatan z zakresu ochrony przyrody (Mundy i in. 1992,
Caughley i Gunn 1996, Sarkar i in. 20006).

Wykorzystana w niniejszej pracy metoda wyznaczania stanowisk w oparciu o miejsca rze-
czywistych stwierdzen wydaje si¢ by¢ przydatnym, zobiektywizowanym narz¢dziem okreslania
obszaru stanowisk. Nalezy przy tym podkresli¢, ze siedlisko powinno zosta¢ okreslone na pod-
stawie stwierdzen zar6wno imagines, jak i postaci larwalnych. Stadia te preferuja bowiem rozne
siedliska, za$ do utrzymania populacji konieczne jest zachowanie warunkow dla calego cyklu
rozwoju (Settele i Kithn 2009, Thomas i in. 2009). W miar¢ mozliwo$ci nalezy przy wyznacza-
niu stanowisk korzysta¢ z danych wieloletnich, aby unikna¢ artefaktow metodycznych wynika-
jacych z rdéznic w rozmieszczeniu motyli obserwowanych w poszczegdlnych latach.

Jednak wyznaczanie stanowisk na podstawie obecno$ci osobnikow nie zmniejsza bynajmnie;j
znaczenia wiedzy na temat tego, jakie czynniki srodowiskowe decyduja o wystgpowaniu gatun-
ku. Czesto bowiem obserwacje moga koncentrowacé si¢ w miejscach stanowiacych ujscia popu-
lacji (Watkinson i Sutherland 1995). W takiej sytuacji ochrona miejsc o najwyzszym zaggszcze-
niu osobnikdw moze okazaé si¢ dziataniem nieskutecznym. Doktadne rozpoznanie wymagan
siedliskowych jest szczegodlnie wazne wtedy, gdy spodziewaé si¢ mozna koniecznosci podjegcia
dziatan z zakresu aktywnej ochrony siedliska. O ile bowiem w przypadku dziatan konserwator-
skich punktem odniesienia moze by¢ sama minimalizacja zachodzacych zmian, przy zabiegach
odtwarzania stanowisk lub tworzenia stanowisk zastepczych konieczne jest zadbanie o ich wia-
Sciwa strukture siedliskowa. W przypadku niepylaka mnemozyny dotyczczas nie prowadzono
wprawdzie takich dziatan, lecz wysoki status zagrozenia moze spowodowaé, ze stang si¢ one
w przysztosci konieczne.

Wyniki uzyskane w niniejszych badaniach wskazuja, ze dla skutecznej ochrony stanowisk
niepylaka menemozyny kluczowa sprawa jest zachowanie na nich siedlisk wilgotnych, oraz
utrzymanie odpowiedniej struktury ptatow kokoryczy, ktére musza rozciagaé si¢ na granicy lasu
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i siedlisk nielesnych. Co wigcej, wydaja si¢ one wyjasniac, dlaczego na ternie Gor Stonnych,
Bieszczadow oraz Beskidu Niskiego przetrwaty stanowiska zlokalizowane w sasiedztwie toro6w
kolejowych lub dawnych drog — na terenach tych siedliska podmokte utrzymuja si¢ dzigki zanie-
dbanym systemom odprowadzania wody. W tej sytuacji ewentualne prace konserwujace wspo-
mniane elementy infrastruktury powinny by¢ prowadzone w taki sposob, aby nie doprowadzié¢
do osuszenia siedlisk szuwarowych.

Praktyczne znaczenie wynikow badan biologii rozrodu niepylaka mnemozyny dla jego
ochrony ogranicza si¢ gtdwnie do wykazania, ze u gatunku tego istnieje mozliwos$¢ wielokrotnej
kopulacji samic. Informacja ta moze by¢ wykorzystywana przy prowadzeniu hodowli niepyla-
kéw do celow ewentualnych restytucii lub suplementacji dzikich populacji. Poniewaz zalecenia
TUCN dotyczace odtwarzania dzikich populacji bardzo mocno akcentuja postulat zachowania
oryginalnej puli genetycznej, tworzone na ich potrzeby hodowle wywodza si¢ czesto z malej
liczby osobnikow (Dolek i Geyer 2000, Adamski 1 Witkowski 2007, Kleijn i in. 2011). W takiej
sytuacji powinno si¢ dazy¢é do maksymalnego zrdznicowania puli genetycznej potomstwa, co
mozna zapewni¢ przez odpowiednio zaplanowane kojarzenie osobnikdéw. Tego typu dziatania
realizowane sa w wielu programach restytucji krggowcoOw (Conway 1995, Donald i in. 2010),
za$ jednym z najbardziej spektakularnych przyktadow jest odtworzenie populacji rudzika czar-
nego (Petroica travers) w oparciu o jedna samicg i pie¢ samcow (Donald i in. 2010). Niestety
wystepujaca u niepylaka mnemozyny sytuacja, w ktorej samica jest zaptadniana przez jednego
samca znacznie zmniejsza szanse stosownania tego typu manipulacji. Jednak uzyskane wyniki
wskazuja na mozliwos¢ zwigkszania réznorodno$ci genetycznej potomstwa samicy przez umoz-
liwienie jej kopulowania z kilkoma osobnikami. Poniewaz obserwacje dokonane w niektorych
populacjach niepylaka mnemozyny wskazuja, ze odrzucanie przez samice sphragis zdarza si¢
w warunkach naturalnych i nie powoduje widocznego obnizenia ich kondycji, Vlasanek i Konvi-
¢ka (2009) sugeruja, ze dziatania takie mozna bez wigkszego ryzyka prowadzi¢ takze w warun-
kach hodowlanych. Z technicznego punktu widzenia mozna to realizowac albo przez usuwanie
samca przed etapem budowy sphragis, albo przez usuwanie sphragis z ciata samicy. Jednak
bez przeprowadzenia eksperymentow nie da sig okresli¢, ktora z wyzej wymienionych metod
jest bezpieczeniejsza. Usuwanie w pelni uksztalttowanego sphragis moze wydawac si¢ zabie-
giem bardzo inwazyjnym, jednak wspomniane wyzej obserwacje w warunkach naturalnych do-
tyczyty wilasnie takich sytuacji. Z kolei usunigcie samca przed zbudowaniem sphragis wiaze si¢
z koniecznoscia bardzo precyzyjnego wybrania czasu takiego zabiegu. Zbyt wczesne przerwanie
kopulacji moze prowadzi¢ do sytuacji, w ktorej nie dojdzie od przekazania ejakulatu. Z kolei
usunigcie samca, ktdry juz rozpoczat budowanie sphragis moze spowodowaé, ze jego jeszcze
nie zestalone zaczatki stworza nienaturalne struktury utrudniajace samicy nie tylko dalsze kopu-
lacje, ale i sktadanie jaj.
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5. WNIOSKI

Uzyskane wyniki prowadza do kilku konkluzji dotyczacych zarowno wiedzy na temat niepy-

laka mnemozyny, jak i mozliwos$ci zastosowania jej do konkretnych dziatan ochronnych:

1.
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Ze wzgledu na to, ze niepylak mnemozyna funkcjonuje w siedlisku o charakterze mozaiko-
wym, podczas wyznaczania jego stanowisk nalezy opierac si¢ na danych dotyczacych miejsc
faktycznych stwierdzen zaréwno larw, jak i osobnikow dojrzatych;

Miejsca wystepowania imagines niepylaka mnemozyny charakteryzuje wyzszy niz ich oto-
czenie poziom mozaikowato$ci oraz wysoki udziat siedlisk wilgotnych i podmoktych, co
z kolei prawdopodobnie zwiazane jest z ochrona przed drapieznictwem ze strony mrowek;
Gasienice preferuja czesci ptatow kokoryczy potozone na terenie otwartym, co prawdopo-
dobnie zwiazane jest z wyzsza temperatura, jaka na nich panuje;

Samice niepylaka mnemozyny majgq mocno ograniczony wplyw na wybor samca, przy czym
istnieje zwiazek pomigdzy jego klasa wieku a preferowaniem przez samice;

Waznym elementem behawioru rozrodczego samcow jest zabezpieczenie samicy przed po-
wtorna kopulacja — czy to przez budowe sphragis, czy tez utrudnianie innym samcom dostg-
pu do samicy przez jej dlugotrwate przetrzymywanie;

Sphragis nie stanowi w petni skutecznego zabezpieczenia samicy przed powtorna kopulacja,
w wyniku czego w okreslonych warunkach moga one kopulowa¢ z kilkoma samcami. Nie
wiadomo jednak, jak wielokrotne kopulacje przektadaja si¢ na réznorodno$¢ genetyczna po-
tomstwa samic.
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Podzigkowania

Samo wymienienie 0sob, ktorym, jako entomolog i przyrodnik, winien jestem wdzigczno$é
spowodowatoby istotne zwigkszenie objetosci niniejszej pracy. Jednak nie sposdb nie wspo-
mnie¢ o dwu, ktore wywarly na moje podejscie do badan przyrodniczych najwigkszy wplyw.

Na pierwszym miejscu wymieni¢ musz¢ Tadka Zajaca (mam nadziejg, ze nie urazi go ta
poufata forma), ktory nauczyt mnie podstaw porzadnej metodologii zbierania i opracowywania
danych, a takze pokazal, jak nalezy zaplanowac badania, aby uzyska¢ odpowiedzi na postawione
pytania. Z kolei moj dtugoletni szef, prof. Zbigniew Witkowski u§wiadomit mi, ze w biologii
nie nalezy obawiaé si¢ stawiania ,,batamutnych” ani ,,banalnych” pytan, bo cz¢sto wtasnie one
stanowia poczatek naprawde ciekawych dociekan.

Duza cze¢$¢ badan opisanych w niniejszej pracy mogltem realizowac dzigki zyczliwemu po-
dejs$ciu administracji Pieninskiego Parku Narodowego — szczegdlne stowa wdzigcznosci winien
jestem Bogustawowi Kozikowi oraz Krzysztofowi Karwowskiemu za niestychanie pomocne
rady i uwagi dotyczace kwestii merytorycznych oraz organizacyjnych i administracyjnych.

Nie mogg tez nie wspomnie¢ Ewy i Marysi, ktore cierpliwie znosity moje intensywne uga-
nianie si¢ po terenie...
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SUMMARY
Introduction

The clouded apollo (Parnassius mnemosyne), the rare, endangered butterfly from Papilioni-
dae family, has been intensively investigated during the last decades. Unfortunately, although data
about its taxonomy and genetics is fairly detailed, important information about its ecology and
biology is still deficient. This lack of information extends also some crucial, detailed data about
habitat preferences, crucial for understanding reasons for limited distribution of the species and the
fact that it is highly endangered. So far, the most comprehensive analyses of the clouded apollo’s
habitat requirements/preferences was done by Luoto et al. (2001), who recognized environmental
factors related to the probability of the clouded apollo presence (Table 1). Those results, however,
are too much generalized for predicting the species occurrence, or for addressing actual conserva-
tion goals. Also breeding biology of the clouded apollo is rather poorly recognized.

As such information is crucial for understanding the current status of the species and thus for
its effective conservation, the aim of this paper is filling this gap.

Methods

Habitat preferences and site delimitation

The research of habitat preferences were conducted in the Gory Stonne region, on three sites
roughly delimited by Styskal (2005) (Fig. 1).

In the beginning of the investigation, a detailed digital map of habitat types in the study area
was prepared (Fig. 2). Observations of imagines and caterpillars were used to delineate area of
the species occurrence with the minimum kernel polygon technique (Figs 3, 4).

Study of habitat preferences was conducted with two methods in which habitat structure was
compared between: (1) the area of species occurrence and the remaining study area; (2) 10 m cir-
cle buffers around the butterfly observations and buffers around randomly located points within
the study area.

Field observations were by 20 minutes time budgets for imagines and caterpillars.

In habitats preferred by the clouded apollo imagines, the abundance of nectaring plants was
estimated by counting flowers and inflorescences in randomly distributed 0.5 m?circle plots.

Breading biology

For estimation of predator pressure, 1 g food pieces (meat) were located in different habitats
and the ratio and size of damages were controlled after 3, 6, 12 and 24 hours.

Study of breeding biology was conducted in 2.5 m x 2.5 m x 2.0 m? cages set in the clouded
apollo sites in the Pieniny Mts. A receptive female was located in each cage with two males dif-
fering in age categories and number of previous copulations.

Results
Habitat preferences and site delimitation
Based on 677 observations of 243 individuals, 3 areas of the species occurrence were detaily

delimited: Olaszanica, Stefkowa 1 and Stefkowa 2. (Fig. 4). Habitats in the clouded apollo lo-
calities are more heterogeneous than in the surrounding area (t = 1.7035, p = 0.0081). Moreover,
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the ratio of wet and moisture habitats, as well as tall herbs, was higher in these localities (Table
2). Analysis also showed that imagines of the clouded apollo strongly prefer sedge marshes and
wet meadows with abundant Cirsium sp. (Table 3). Similar results were obtained by comparison
of habitat structure within the buffers around the imagines observations and randomly distrib-
uted points (Table 4). This comparison provided also information about spatial correlations of
the analyzed habitat types (Table 5). Comparison between sexes shows significant differences
in habitat preferences (> = 95.679; df = 4; p = 0.0003) (Table 6), confirmed also in analysis of
habitat structure in buffers around observations of males and females (Table 7). Females more
often were present in forest where they lay eggs in the vicinity of the host-plant.

Comparison of nectar plants abundance in different habitats reveals strong statistical sig-
nificance (H = 52.1035; p < 0.0001). Detailed analysis indicates that managed meadows are
more abundant in flowering plants than the remaining habitats (Fig. 5) Predator pressure was
significantly lower in moist habitats (marshes and wet meadows) than in dryer ones (Fig. 6).
The dominant predator were ants, however, snails, beetles, wasps and small mammals were also
observed.

During the study a total of 63 caterpillars were observed (Table 8), all on Corydalis cava. The
majority of the caterpillars (84%), were observed outside of forest, whereas the host-plant was
more abundant in areas adjacent to forest (Z = 1065.0; p < 0.0001).

Breading biology
Analysis of the time budget of 67 males and 19 females shows that the significant differences are
related to the activity connected with the female oviposition (Table 9). For caterpillars, the dominant
type of activity is foraging, although it takes less than 50% of the observation time (Table 10).
Investigation of the breeding behavior includes 35 copulations. For experiments 21 males
were used: 11 copulated only once, 6 twice and 4 three times. The observations enabled to define
5 phases of copulation:

1. Spotting of the female by male. In the cages females usually were localized when they were
resting in a characteristic receptive position (Fig. 7)

2. Copulatory apharatus joining. During this phase a female may reject a male. (Fig. 8)

3. “Male dragging”. Phase not described in the literature — female crawls on the ground or
plants dragging the male connected with her by copulatory apparatus

4. Before sphragis deposition. This phase is probably the actual insemination (Fig. 9)

5. Sphragis deposition (Fig. 10).

Males unable to construct sphragis copulated significantly longer than males which could
construct this structure (Z = 2.725, p = 0.0063). Probability of sphragis construction decreased
with the subsequent copulations of the male (G = 12.949; p = 0.0003). All males were able to
build this structure during the first copulation, whereas none of males copulating for the third
time could construct it. The number of male’s copulation depends also on the total copulation
time (Fig. 11). The lengths of particular copulation phases were also related to the males age
category (Table 9).

Six conflicts between males during copulation were observed.

In one case a male was repelled during sphragis deposition (Fig. 12). As a result sphragis
constructed/developed by the second male was untypical (Fig. 13). There were also several cases
of males trying to copulate with females with sphragis.
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DISCUSSION

The results confirm that the clouded apollo prefers areas with varied landscape, including for-
est, meadows and wet habitats. The preference of wet areas is not obvious, because this habitat
does not provide food plant for caterpillars and nectaring plants are relatively scarce. The most
probable explanation of this preference is the minimalisation of the risk of predation by ants. The
significant differences between males and females with respect to oviposition behavior: females
lay eggs in the vicinity of the host plant, Corydalis cava, growing in the forest and the forest-
open area ecotone whereas the males have no reason to fly in the vicinity of forest. Caterpillars
presence on the food-plant outside the forest is probably an effect of preference for higher tem-
perature resulting in faster individual growth.

The study of the clouded apollo breeding behavior proved the possibility of multiple copula-
tions by females, which was considered impossible due to deposition of sphragis by copulat-
ing males. Observations of males trying to copulate with already fertilized females raises some
doubts about sphragis effectiveness as a structure securing fatherhood, particularly that there
are observation of “double sphragis” in the apollo butterfly, the species from the same genus
Parnassius (Fig. 15). However, it is not clear if such multiple copulations lead to the increase
in females offspring genetic diversity. Moreover, copulation length and probability of sphragis
deposition were also related to the male age and life history.

The results of this research may be useful for designing reliable plans of the species man-
agement, as well as for planning its protection. Moreover, the data on breeding behavior may
contribute to a more effective management of its genetic diversity, if restoration of the species
will be necessary.

CONCLUSIONS

1. As the clouded apollo is the species preferring heterogeneous habitat, reliable delimitation of
areas of its occurrence should base on field observations of imagines and larvae.

2. The sites preferred by the clouded apollo are more heterogeneous and abundant in wet habi-
tats than the surroundings.

3. Caterpillars prefer host plants outside the forest.

4. Females of the clouded apollo have limited possibility for choosing the male; however there
is a weak preference for younger males.

5. Mate guarding, by building sphragis or extremely long copulations, is an important element
of male breading behavior.

6. Multiple female copulations are possible.
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