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Populationstithetsberoende hickningsframgang hos knipa
Bucephala clangula vid Angarnsjoangen

Density dependent breeding success of Goldeneye Bucephala clangula at

Angarnsjodngen

SVANTE SODERHOLM

Abstract

Wildfowl have been censused annually since 1978 at
Angarnsj6dngen (59° 33'N, 18° 10' E), a shallow formerly
drained eurotrofic lake, extensively restored 1992—1993.
The breeding success of wildfowl has been monitored
since 1995. Breeding data on Goldeneye Bucephala
clangula, from 1995 to 2002, are presented. During this
period the population increased from slightly less than 10
pairs to around 15 pairs although no nest boxes were
provided. Mean brood size (of small young) was 6.8+3.2
pulli, and it did not vary between years or with number of
breeding pairs or broods. Broods hatched early in the
season tended to be larger than those hatched late. There
was a significant negative relationship between the number
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of breeding pairs and breeding success (measured as
number of broods per breeding pair or as number of small
young per breeding pair). The total number of small young
inthe population was independent of the number of breeding
pairs (44+9.5 pulli annually). These results suggest that
Goldeneye has anegatively density dependent reproductive
outputin Angarnsjodngen, and together with similar results
from a study conducted in Finland, it implies that this may
be a general pattern in this species.
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Vatmarksfagelfaunan vid Angarnsjédngen har in-
venterats arligen sedan 1978. Genom denna invente-
ringsserie dr det vl dokumenterat hur fagelfaunan
paverkades negativt genom att sjodngen snabbt for-
samrades pa grund av en accelererande igenvaxning
under 1980-talets forsta hélft, samt vilket positiv
effekt den omfattande sjorestaureringen vintern
1992-1993 hade pa fagelfaunan (Soderholm & Er-
iksson 1999). Fran och med 1995 utdkades invente-
ringsarbetet genom uppf6ljning av hackningsresul-
tatet for i forsta hand doppingar och dnder. Det
primédra malet var att samla in battre information om
sjodngens status som héickfagellokal. Inventerings-
arbetet under de gdngna sdsongerna har visat att det
gér att fi en god uppfattning om doppingars och
dykéanders reproduktion, men att det dr i det ndrmas-
te omojligt att erhdlla motsvarande uppgifter for
simander.

Inventeringarna visade att under perioden 1995—
1999 fick i genomsnitt omkring 70% av de hickande
paren av knipa fram kullar. Dérefter minskade héck-
ningsframgangen betydligt samtidigt som det be-
domda antalet hickande par fortsatte att 6ka. Dessa

fakta motiverade mig att sammanstilla och analyse-
ra det befintliga materialet da det mig veterligen
endast finns ett fatal studier som pavisat en negativ
tathetsberoende hackningsframgang for sjofaglar. I
denna artikel redovisas knipans bestandsutveckling
vid Angarnsjédngen under perioden 1978-2002,
kullstorlekar och hdckningsframgéang 1995-2002,
samt analyser av tithetsberoende effekter pa repro-
duktion. Vidare jamfors resultaten fran Angarnsjo-
dngen med en finsk studie av knipa (Poysd & Poysi
2002), vilket &r intressant d& undersdokningsomra-
dena ligger i olika regioner och skiljer sig at med
avseende pa biotoper och holkars betydelse for po-
pulationskningen.

Lokal och metoder

Angarnsjodngen dr beldgen 25 km NO om Stock-
holm (59° 33N, 18° 10" O). Sjodngen &r en grund
eutrof sléttsjo, som varit foremél for utdikning, med
en area av c. 110 ha. Manga olika biotoper finns
representerade runt sjédngen; idag omges den av
akrar, betade strandédngar, beteshagar, nagra ddel-
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l6vskogsdungar, ett alkérr, brukad barrskog och ett
skogsparti med ett rejdlt inslag av 16vskog. Efter den
omfattande restaureringen vintern 1992—1993 reg-
leras vattenstandet i sjodngen med hjdlp aven damm.
Den maximala vattenstandsvariationen dr 1,4 m och
den ideala c. 1,2 m. (Uppgifter om restaureringen
aterfinns 1 S6derholm & Eriksson 1999, Larsson &
Welander 2003; for vattenstdndsuppgifter se
WWww.conec.se/angarn/.)

Inventeringen av de hickande sjofiglarna har ge-
nomforts enligt sammariktlinjer sedan inventerings-
serien inleddes 1978. Mélet har varit att inventera
hela sjodngen minst en géng per vecka, fran senare
delen av april till slutet av den forsta veckan i juni.
Sedan mitten—slutet av 1990-talet har inventeringen
inletts nagot tidigare, runt ett veckoslut i mitten av
april, for att fa goda inventeringsuppgifter om arter
som under inventeringsserien visat tendens till att
paborja hiackningen tidigare. For knipa har antalet
hickande par baserats pa antalet observerade par ett
visst datum for att undvika att raikna med honfargade
faglar som inte gor hdckningsforsok (troligen hu-
vudsakligen 2K-figlar). De sistnimnda figlarna
bokfors som honor i borjan pa inventeringssasongen
och senare nir det dr klart att adulta hanar paborjat
ruggningen eller att 2K-hanar borjat observeras,
som honfargade individer. Det inventeringstillfille
som utgdr basen for uppskattningen av antalet hdck-
ande par har valts ut frdn den samlade bilden av
knipans upptridande under inventeringsperioden.
Enanalys av inventeringsresultaten ger mestadels en
mycket god bild av nér rastande figlar ldmnar sjo-
ingen och/eller niir honorna lagt sig. Atminstone for
tiden efter restaureringen har ytterligare stod for
valet av datum erhallits genom observationer av
nyklickta eller relativt nykldckta kullar, vilket gjort
det mojligt att berdkna nér ruvning och dgglaggning
inletts (for inventeringsmetodiken se ocksa Soder-
holm & Eriksson 1999). I fortséttningen kommer
termen hdckande par att ange det fran inventerings-
resultaten bedomda antalet hickande par (d.v.s. par
som funnits pd lokalen och upptritt som om de
héckat eller gjort hackningsforsok). Kjell Eriksson
genomforde inventeringarna av sjofagel 1978—1994
och sedan 1995 har dessa gjorts av forfattaren.

Besok under juni och juli har huvudsakligen gjorts
for att kunna uppskatta kullstorlekar och hdcknings-
framgang. Under perioden 1995-2002 har antalet
besok i juni varit 5 eller 6 forutom 2000 och 2001 da
antalet besdk var hogre, 8 respektive 12. Dessa
besok har i stort sett varit jamt fordelade Gver mana-
den (fransett 1995 da sjodngen besoktes vid tre
tillféllen i tdt foljd i borjan av ménaden och ddrefter
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ytterligare tvd génger med tva veckors mellanrum,
och 2002 d& det sista besdket gjordes 16 juni).
Situationen ar snarlik ndr det giller besdken under
forsta halvan av juli, da lokalen besokts 3—5 ganger
med jamna mellanrum (fransett 1995, da lokalen
inventerades endast tva ganger under forsta veckan
i juli, och 1996, da endast en inventeringsrunda
genomfordes i juli). Inventeringsresultaten visar att
mediandatum for observation av arets forsta knip-
kull dr den 25 maj, samt att resterande kullar obser-
veras inom tva till tre veckor. Detta innebdr att
inventeringsinsatsen torde ha varit tillracklig for att
f4 en mycket god bild av knipans hdckningsfram-
gang i sjédngen.

Kullstorleken baseras pa antalet pulli nar kullen
observerades for forsta gangen och i stort sett samt-
liga kullar torde ha observerats inom en vecka efter
att de kléackts. Inga forsok har gjorts att bedéma hur
manga av de nykldckta ungarna som blivit flygga.
Den framsta orsaken till detta ér att ungarna snart ar
sjdlvstdndiga och kullarna tenderar till att borja 16sas
upp inom tva veckor (Bauer & Glutz von Blotzheim
1969, Cramp & Simmons 1977). Detta gor det svart
att notera samtliga ungar i en kull i en biotop som
Angarnsjoédngen. Dessutom lamnar de flesta knipor-
na sjodngen strax efter att de blivit flygga vilket gor
det svart att avgdra om en ndstan flygg fagel uppnatt
flygg alder och 1amnat sj6éngen eller om den avlidit.

Med den anvinda metodiken finns det givetvis
risk for att inte samtliga kullar noterats. Min bedom-
ning &r att antalet forbisedda kullar dr mycket 1agt.
De kullar som eventuellt kan forbises dr de som
uppehaller sig kring smérre klarvattenytor, framst i
anslutning till den lingsgaende kanalen i sjodngen.
Att doma av inventeringsresultaten uppticks dylika
kullar forr eller senare. Kullen uppticks atminstone
nér ungarna blivit stérre och ddrmed oftare séker
foda pa klarvattenytor (Nummi & Poysi 1995) eller
nér kullen inte ldngre dr sa bunden till ett revir. I
materialet ingar ett par dylika kullar som bor ha
funnits pa plats i sjédngen vid dtminstone ndgon av
de nirmast foregdende inventeringsrundorna utan
att da observeras.

En annan ténkbar felkilla ar att kullar dubbelrdk-
nats eller felaktigt bedomts vara en tidigare observe-
rad kull. T och med att resultaten som presenterats
baseras pa kullar med sma ungar &r troligtvis inver-
kan av denna felkdlla mycket ringa, eftersom en
hona med sméa ungar haller revir inom vilket den dr
aggressiv mot alla artfrinder inklusive ungar (Bauer
& Glutz von Blotzheim 1969, Cramp & Simmons
1977, Gauthier & Smith 1987, Ruusila & Poysa
1998, Poysd & Poyséd 2002). Eftersom noggranna



noteringar gjorts om var kullar observerats ar troli-
gen detta ingen betydande felkalla.

Kullstorleken, d.v.s. antalet pulli i kullen nér den
observerades for forsta gdngen, ar troligtvis behaf-
tad med en storre osdkerhet. I och med att ndgra
kullar har funnits pa plats 1-2 veckor innan de
observerades och andra har varit i det ndrmast ny-
kléckta paverkas resultatet av dodligheten under de
forsta levnadsdagarna. En annan faktor dr svérighe-
ten att notera samtliga ungar, fraimst nir kullen
delvis holl till i eller vid hogvuxen vegetation eller
nér kullen drog sigundan varvid ungarna utgjorde en
tit "pulserande” klump. Detta har medfort atti 13%
av fallen har inte kullstorleken kunnat fastlaggas.
For dessakullar har medelvirdet av det raknade eller
uppskattade minimiantalet och maximiantalet pulli
anvénts som matt pa kullstorleken. Skillnaden mel-
lan dessa gransvarden dr dock liten i samtliga fall, 1—
2 pulli. Féren kull (2%) kunde endast en undre grians
faststéllas ndr den observerades for forsta gdngen;
for denna kull har detta véirdet anvénts i och med att
den inneholl samma antal pulli ndr den sags en vecka
senare.

Det dr klart att det bedomda antalet hdackande par
utgdende frdn den anvénda inventeringsmetodiken
har en viss osdkerhet. Denna osikerhet dr dock svér
att kvantifiera. Osdkerheten torde ha varit lag i
borjan av inventeringsserien, ndr endast ett fatal par
hickade och lokalen inte utnyttjades i ndmnvéird
utstrackning som rastlokal eller av dversomrande
faglar. Min uppfattning dr dock att osdkerheten i
uppskattningen av antalet par inte fordndrats nimn-
vért under inventeringsperioden, dven om lokalen
nu anvinds som rastlokal och dversomringslokal av
icke-hickande faglar. Detta beror pa att den dkade
insatsen for att erhalla information om hécknings-
resultaten resulterat i ett battre underlag for att vdlja
“rétt datum” for skattning av antalet hackande par,
eftersom observationer av nyklackta kullar ger ett
bra underlag for att beddma nér kniporna borjat
ruva. Ytterligare stod for att osdkerheten i invente-
ringsresultaten inte fordndrats under inventeringsse-
rien ges av att bytet av inventerare mellan 1994 och
1995 inte gav upphov till ndgra oférklarliga fordnd-
ringar i resultaten for de sjofigelarter som hdckar pa
lokalen.

Av betydelse for tolkningen av inventeringsresul-
taten dr antalet holkar runt sjodngen som kan utnytt-
jas av knipa. Det har varit svart att f4 fram exakta
uppgifter om antalet sddana holkar runt sjédngen
samt under vilken tidsperiod de varit funktionsdug-
liga. Vad som dock framgar av de inhdmtade uppgif-
terna 4r att antalet holkar har minskat sedan sjores-

taureringen (K. Eriksson i brev). I samband med
restaureringen sattes fyra knipholkar upp som hade
dalig hallbarhet och upphérde att fungera runt 1998—
2000. Dérefter har tva holkar satts upp runt 1999—
2000. Nar holkar sattes upp i samband med restau-
reringen fanns det tva knipholkar uppsatta omkring
1985-1990. Ar 2002 fungerade atminstone en av
dessa, troligen bédgge. Dessutom fanns det andra
holkar uppsatta under 1980-talet som kan ha utnytt-
jas av knipa: en kattuggleholk (uppsatt 1980-1982),
tva tornfalksholkar (uppsatt omkring 1985) och en
skogsduveholk (uppsatt omkring 1984). De tre forst-
ndmnda kan eventuellt eller troligen ha anvints av
knipa och fungerade ar 2002. Skogsduveholkens
eventuella utnyttjande av knipa dr oként liksom dess
livslangd.

Resultat

Populationen av knipa har i stort sett tillvixt konti-
nuerligt, fransett nagra tillfalliga topp och bottenar,
sedan arten borjade hickade vid sjodngen 1979
(Figur 1). Populationen har 6kat fran ett par 1979 till
14 par2002 ochnadde ett maximum om 18 par2001.
Denna populationsutveckling skiljer sig fran 6vriga
hickande dnders utveckling under motsvarande tids-
period, fransett grisand. Ovriga arter gick kraftigt
tillbaka frén mitten av 1980-talet och 6kade snabbt
efter restaureringen. Sedan dess dr populationerna
ungefar lika stora som de var i slutet av 1980-talet
(Soderholm & Eriksson 1999).

I Tabell 1 redovisas hickningsbiologiska uppgif-
ter for knipa vid Angarnsjodngen. Intervallet for
kullstorlek ar stort och néstan varje ar har den
maximala kullstorleken varit >10 pulli. Férekom-
sten av stora kullar beror frimst pa att boparasitism
ar ett utbrett fenomen hos arten (se till exempel
Eriksson & Andersson 1982, Dow & Fredga 1984,
Milonoff et al. 1998, Poysd 1999a, b, Andersson &
Ahlund 2000, 2001). Inga forsék har gjorts att kor-
rigera kullstorleken for detta fenomen. Den fraimsta
orsaken till detta dr att kullstorleken 1 det aktuella
sammanhanget inte dr av primért intresse, utan be-
standets reproduktionsférmaga oavsett om kullarna
drlagda av en eller flera honor. De méatt som anvéinds
foratt méta knippopulationens reproduktionsférma-
ga dr hur stor andel av de hdckande paren som
producerar en kull och det totala antalet pulli som
klickts vid sjdingen. Aven antalet pulli per hiickan-
de par redovisas och ger ett likartat resultat for
reproduktionsforméagan. En osédkerhet i samman-
hanget utgdr honor som dr rena boparasiter, d.v.s. de
lagger ingen egen kull (ndrvaron av dylika i knipbe-

171



20

I e

S /A
g 15 + [\

) / °
) L
- .E 4
=N g
< 8 I '/.
$ 210 ¢ f
E i i f\.—o/./ .\./
— O
S N I /
~— [\ -
= [
< "§ 5 /.\-—o—c/‘

s i / Figur 1. Antalet hickande par

L RN knipa per ar 1978-2002 vid
0 Angarnsjoangen.
Annual number of breeding pairs
1978 1983 1988 1993 1998 2003 of Goldeneye at Angarsiocigen
Ar Year 1978-2002.

Tabell 1. Arsvis sammanstillning &ver antalet hiickande par knipa, antalet kullar, intervall for kullstorleken, totalt
antal pulli och genomsnittlig kullstorlek. Icke-heltals virden for antalet pulli beror pa att kullstorleken i nagra fall
inte har kunnat fastliggas, varvid medelvirde av uppskattad undre och &vre storlek anvinds som matt pa

kullstorleken.

Annual number of breeding pairs of Goldeneye, number of broods, brood size range, total number of pulli, and mean
brood size. Non-integer values for the total number of pulli are due to that for a few broods it was not possible to
determine the exact brood size, in these cases the mean of the estimated lower and upper limit of the brood size was

used instead.

Ar Antal par Antal kullar ~ Kullstorleksintervall ~ Totalt antal ~Genomsnittlig

Year Number of Number of Brood size range pulli kullstorlek + s
pairs broods Total number  Mean brood
of pulli size = SD

1995 9 8 1-12 55 6,9+3,7
1996 8 6 4-8 34 5,7+1,6
1997 10 5 4-12 38,5 7,7£2,9
1998 11 7 3-8 42 6,0+1,8
1999 12 9 3-11 61 6,8+2,5
2000 13 7 3-9 45 6,4£2,5
2001 18 5 3-18 41 8,2+6,3
2002 14 5 1-13 35 7,0+4,4

stind har beskrivits av Ahlund & Andersson (2001)).
Troligtvis bedéms rena boparasithonor som hackan-
de eftersom det inte finns ndgra uppgifter som tyder
pa att deras par- och revirbeteende skulle skilja sig
fran de honor som ldgger egna kullar. Dessutom
hade en korrigering varit véldigt svar att genomféra
med tanke pa att andelen parasiterade bon och para-
sitdgg varierar mellan ar och mellan olika undersok-
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ningar (Eriksson & Andersson 1982, Dow & Fredga
1984, Milonoffet al. 1998, Poysd 1999a, b, Anders-
son & Ahlund 2000, 2001, Ahlund & Andersson
2001).

Den genomsnittliga kullstorleken var 6,8+3,2 pul-
li (medelvirde +standardavvikelse, n=52). Statistis-
ka analyser visade att det inte fanns ndgon signifi-
kant skillnad i kullstorlek mellan de i undersékning-



10

Antal kullar Number of broods
~J
[ ]
[ ]

5 - [ ] [ ] [

4 — t Yt
6 8 10 12 14 16 18 20
Antal hickande par Number of breeding pairs

Figur 2. Forhallandet mellan antal kullar och antal hickande
par knipa (r=—0,34; F=0,79; P=0,41).

Relationship between number of broods and number of bree-
ding pairs of Goldeneye.

en ingéende aren (Tabell 1). Denna analys var inte
rattfram att genomfora eftersom spridningen i kull-
storlek &r stor for enskilda ar vilket gor att variansen
inte 4r homogen (F-test ar med minimal och maxi-
mal varians; P=0,011) som ér ett villkor fér anvind-
ningen av ANOVA. Det ér i forsta hand ndrvaron av
18-kullen som orsakar problem. Om samtliga kullar
trots detta utnyttjas i analysen gav ANOVA att kull-
storleken inte varierar mellan aren (ANOVA: df=7,44;
F=0,35; P=0,93). Analyser genomfordes dven pa
virdena da dessa gjorts homogena genom att 18-
kullen exkluderades eller delades i tva lika stora
kullar. I bagge fallen visade analyserna att ingen
skillnad foreldg mellan aren (ANOVA: df=7,43;
F=0,31;P=0,95 respektive df=7,45; F=0,27; P=0,96).
I bdgge dessa fall var kravet pa homogen varians
uppfyllt om &n knappt (F-test & med minimal och
maximal varians; P=0,051). Sammantaget far de
genomforda analyserna anses visa att det inte fore-
ligger nagon signifikant skillnad i kullstorlek mel-
lan de olika aren.

I'materialet frn Angarnsjodngen dr det vanligt att
tva eller flera kullar upptickts samma dag till foljd
av att besoken varit koncentrerade till veckoslut
samt att kullarna kldckts inom enrelativt kort tidspe-
riod. D4 det 4r mycket svart att avgora eventuella
aldersskillnader mellan dunungar tillhdrande sam-
ma éldersklass har kullar som observerats for forsta
gangen samma dag rangordnas efter i vilken foljd de
uppticktes. D& det i materialet inte finns nagra
tecken pa att tidpunkten for kldckning varierat mel-
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Figur 3. Forhallandet mellan hickningsframgéng och antalet
héickande par knipa. Ovre diagrammet: hickningsframgéng
uttryckt som antal kullar per hickande par (=—0,82; F=11,99;
P=0,013). Nedre diagrammet: hickningsframgang uttryckt
som antal pulli per hdckande par (r=—-0,74; F=7,19; P=0,036).
Relationship between breeding success and number of bree-
ding pairs of Goldeneye. Upper diagram: breeding success
expressed as number of broods per breeding pair. Lower
diagram: breeding success expressed as number of small pulli
per breeding pair.

lan aren har for enkelhets skull kullar klassats som
tidiga eller sena relativt de ovriga kullarna som
observerades samma ér. For varje ar delades samtli-
ga observerade kullar in i tidiga respektive sena,
genom att kullarna rangordnades efter i vilken ord-
ning de upptéckts och dérefter delades listan mitt itu
sd att den ena halvan kom att representera tidiga
kullar och den andra sena. For de ar nédr ett udda antal
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kullar observerats togs mediankullen (med avseende
pa uppticktsordning) bort fran materialet. Analysen
visade att det finns en signifikant skillnad i storlek
mellan tidiga och sena kullar (ANOVA: df=1,44;
F=4,36; P=0,043. Kullstorlek: tidig=7,5+2,6; 95%
CI =1,1; sen=5,8+3,0; 95% CI =1,3).

Under sex ar observerades den forsta kullen under
en tvaveckorsperiod fran 23 maj till 8 juni. Tva ar
skedde observationen tidigare, 11 maj. Datum for
observation av arets forsta kull paverkades inte av
antalet hiackande par (r>=0,32; F=2,81; P=0,14). Det
fanns inget samband mellan den genomsnittliga
kullstorleken och nér pé sdsongen den forsta kullen
observerades (r’=0,04; F=0,26; P=0,63).

I materialet finns det en svag tendens till att den
genomsnittliga kullstorleken dkar svagt med antalet
hickande par (Linjdr regression: r°’=0,40; F=4,02;
P=0,092). I denna analys star dock éaret med 18
hickande par ut (en s.k. outlier) och gér sambandet
osédkert. Om denna extrema punkt utesluts ger en
linjér regression inget samband (r*=0,06, F=0,33
och P=0,59). Den genomsnittliga kullstorleken upp-
visade inget samband med antalet kullar (Linjér
regression: 1’=0,18; F=1,29; P=0,30). Det fanns
saledes inte heller nagot samband mellan kullstorlek
och hickningsframgéng métt som kullar/hdckande
par (r=0,37; F=3,57, P=0,11).

Inventeringsresultaten visar att det inte finns né-
got signifikant samband mellan antalet kullar och
antalet hickande par (Linjir regression: r>=0,12;
F=0,79; P=0,41;se Figur2). Aven om detta samband
inte var statistiskt signifikant utfordes ytterligare en
analys av detta material, enligt den metodik som
Poysd & Poysd (2002) anvisat for att pavisa en
negativt tithetsberoende reproduktion. Man berak-
nar det 95% konfidensintervallet for lutningskoeffi-
cienten for den regressionslinje som beskriver sam-
bandet mellan antalet kullar och antalet hickande
par (for Angarnsjodngen: y=—0,162x+8,43; lutnings-
koefficientens konfidensintervall —0,61 till 0,28)
och jimfor den med den forvéntade lutningskoeffi-
cienten (som ges av medelvérdet av det arliga med-
elvirdet for antal kullar per hickande par; for An-
garnsjoangen = 0,59). Eftersom lutningskoefficien-
ten som ges av den dvre gransen for konfidensinter-
vallet 4r mindre dn den forvintade lutningkoeffi-
cienten betyder det att tillvixthastigheten for antalet
kullar (beroende variabel) dr langsammare dn till-
vixthastigheten for antalet par (oberoende variabel),
indikerar denna analys en negativ tithetsberoende
reproduktion.

Det funna fenomenet med negativt tithetsberoen-
de hdckningsresultat framgar tydligt av Figur 3 som
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Figur 4. Forhallande mellan totalt antal pulli och antal hackan-
de par av knipa (r=-0,077; F=0,036; P=0,86).

Relationship between total number of pulli and number of
breeding pairs of Goldeneye.

visar att hackningsframgéangen avtar med ett 6kande
antalet hickande par (se dven Tabell 1). Sambandet
ar signifikant oavsett vilket matt som anvédnds pd
hickningsframgangen, kullar per hdckande par (Lin-
jar regression: 1>=0,67; F=11,99; P=0,013; Figur 3,
ovre diagrammet) eller antalet pulli per hickande
par (Linjar regression: 1*=0,54; F=7,19; P=0,036;
Figur 3, nedre diagrammet).

Av Figur 4 framgar det klart att det totala antalet
pulli som observerats ett &r dr oberoende av antalet
hickande par (Linjarregression: r>=0,0050; F=0,030;
P=0,87). Medelvirdet dr 44+9,5 pulli.

Diskussion

Den 6kande populationen av knipa vid Angarnsjo-
angen beror inte primért pa fordndringar i biotopen,
vilket klart framgar av att en 6kning pabdrjades och
fortskred under den tidsperiod da sjédngens status
var som samst, samt av att restaureringen inte hade
ndgon effekt pd dkningstakten. Okningen far pri-
mdrt anses vara orsakad av en generell 6kning av det
svenska bestandet. Detta styrks av data fran den
svenska hickfageltaxeringen som visar pa en svag
okning under tidsperioden (Svensson 2000, 2002).
Vidare visar resultaten fran midvinterinventeringen
av sjofagel att index for arten okat kraftigt och i det
ndrmaste oavbrutet sedan inventeringarna inleddes
1967 (Nilsson 1999, 2002, 2003). Januariindex an-
tyder att artens numerdr trefaldigats sedan slutet av



1970-talet. Denna Okning dr i Overensstimmelse
med inventeringsuppgifterna fran Angarnsjédngen
som visar att sedan en liten stabil population etable-
rats runt mitten av 1980-talet har population femfal-
digats fram till 2002.

Betydelsen av ett revirhdvdande beteende och
tillgangen pa bohal som populationsbegransande
mekanismer har studerats hos ett antal fagelarter (se
till exempel Gauthier & Smith (1987) och referenser
déri). Det har visats fér brudand Aix sponsa, som
hickaribohal men inte hdvdar revir, att tillgdngen pa
bohal begriansar population. Hos denna art kan en
snabb expansion ske nér holkar sétts upp, vilket kan
fa till foljd att den hdckande populationen &r storre
an antalet bohal. Detta leder i sin tur till ett 6kat antal
skrdapreden (dump nests), overgivna bon och en
snabbt avtagande reproduktionsframgéng (Jones &
Leopold 1967, Clawson et al. 1979, Haramis &
Thompson 1985). Att ett dylikt forhallande skulle
ligga bakom den vid Angarnsjodngen for knipa
observerade negativa tithetsberoende reproduktio-
nen forefaller inte troligt med tanke pa andra studier
som genomforts pa Bucephala-arter. For buffelhu-
vud Bucephala albeola dr det revirhdvdande beteen-
det begridnsande och hos denna art har ingen 6kning
av boparasitism eller bostérning (nesting interferen-
ce) observerats (Gauthier & Smith 1987). I fraga om
islandsknipa Bucephala islandica ir bagge dessa
populationsbegransande mekanismer verksamma.
Om tillgdngen pa bohal dr god kan populationen dka
till en viss niva vid vilken revirhdvdandet blir be-
griansande (Savard 1982, 1984), men 6kad popula-
tionsstorlek har inte medfort minskad reproduk-
tionsframgang (J.-P. Savard opubl.). Ett liknande
forhallande galler for knipa eftersom tillgdngen pa
bohal dr en mekanism som kan begrénsa en knippo-
pulations storlek (Dennis & Dow 1984). Dock érinte
denna mekanism verksam da tillgangen péa bohal ar
god, och det har darfor foreslagits att det vid god
tillgdng pé bohdl dr revirbeteendet som begrinsar
populationsstorleken (Fredga & Dow 1984). Det bor
noteras att reviret inte dr associerat med bohélet hos
knipa.

Hur stimmer dessa uppgifter dd med resultaten
fran Angarnsjodngen? Om vi antar att begransnings-
mekanismerna inte hunnit borja verka nir denna
undersokning pébdrjades, borde en dkning av be-
standet ge upphov till en initialt oférandrad héck-
ningsframgéng upp till en viss nivd. Forst darefter
skulle en forsdmring av hickningsframgéngen och
ett minskat antal kullar observeras. Materialet fran
Angarnsjodngen ger inget beligg for att sa skett.
Sedan studien inleddes har antalethdckande par dkat

mer dn 50% och att nagon av dessa mekanismer
bidrog till en begransning av hackningsframgingen
nér studien inleddes forefaller inte troligt da hack-
ningsframgangen var god; 70-90% av de hickande
paren fick ut en kull. Den totala hickningsfram-
gangen 1995-1999 var 70%.

Ett antal tdnkbara orsaker till att hiackningsfram-
gingen uppvisar ett negativt tithetsberoende har
foreslagits (se POoysd & Poysd (2002) for en sam-
manstillning). Orsakerna kan vara téthetsberoende
boplundring som visats for knipa (Fredga & Dow
1984) och griasand Anas platyrhynchos (Hill 1984),
storningar orsakade av boparasitism (se arbeten ro-
rande brudand, knipa (Eriksson & Andersson 1982)
och Eadie et al. (1998)), samt revirhdvdande beteen-
de under kullférandet som kan leda till 6kad dodlig-
het hos pulli (t.ex. Savard et al. 1991). Alla de
foreslagna mekanismer kan vara verksamma vid
Angarnsjodngen, men &r inte sdrskiljbara med den
anvinda metodiken.

Det svenska knipbestandet har 6kat kraftigt sedan
slutet av 1970-talet och nagra tecken pa en negativ
tithetsberoende hiackningsframgéang finns inte re-
dovisatinagotav arbetena fran perioden 1950—1980
som behandlar knipans hickningsbiologi (Bauer &
Glutz von Blotzheim 1969, Cramp & Simmons
1977). Detta gor att jag foreslar en annan forklaring
till det negativa tithetsberoendet. I detta scenario
skulle en grundldggande orsak till den observerade
negativa tithetsberoende hickningsframgangen vara
det 6kande svenska bestandet eller en lokalt 6kande
population. Det forstndmnda kan medfora att ménga
faglar dr i dalig kondition nér de anldnder till hdck-
platsen pa grund av exempelvis 6kad konkurrens om
foda pa overvintringsplatser och pa rastlokaler un-
der varstriacket. Effekten av detta kan bli att faglar
som &r i dalig kondition inte hickar dven om de
bildat par och uppfor sig som hickande féglar, eller
ocksa att de avbryter hdckningen pa ett tidigt stadi-
um.

En stor eller 6kande lokal population, orsakad av
en vixande svensk population, kan givetvis ocksd
leda till fodokonkurrens pa hiackningslokalen som
forvérrar situationen eller till och med blir den
framsta orsaken till en negativ tithetsberoende hick-
ningsframgang. Stod for den foreslagna orsaken ges
av Fredga & Dow (1984) som fann att andelen
kniphonor som &vergav sin dggkull 6kade de hick-
ningssdsonger nér isen gick upp sent och som fore-
gétts av en string vinter. De argumenterar att hono-
rnavaridalig kondition efter vintern och att den sena
islossningen medforde att fodotillgangen var be-
griansad pa hiackningslokalen vilket ledde till att den
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resurskravande ruvningen inte inleddes eller av-
brots. Ytterligare stod for den foreslagna orsaken ges
avuppgifterrorande snogas (lesser snow goose,Chen
caerulescens caerulescens). Cooch et al. (1989)
fann signifikant negativ korrelation mellan kullstor-
lek och bade den undersokta kolonins storlek och det
nordamerikanska bestdndets storlek. Forfattarna
foreslog att orsaken till den minskade kullstorleken
var inomartskonkurrens om foda under vérflyttning-
en. Coulson (1984) fann ett liknande férhallande vid
en studie av en ejderpopulation i England. Andelen
icke hickande faglar i populationen var mycket hog
vissa dr och sammanf6ll med en nedgéng i kullstor-
lek. Coulson hanfor detta till att de aktuella aren var
de gamla faglarna i sa dalig kondition att de avstod
fran att hicka, troligen for att ddrigenom minska
risken att do. Ett argument mot den foreslagna for-
klaringen &r att i uppgifterna fran Angarnsjédngen
finns det inget som tyder pa kullstorleken paverkats,
vilket observerats bade for sndgas och ejder (Cooch
et al. 1989, Coulson 1984).

Cooch et al. (1989) har diskuterat svarigheterna
med att pavisa ett tithetsberoende i djurpopulatio-
ner. Den priméra svarigheten dr att om kullstorleken
dndras med honans alder kan detta ge upphov till en
skenbar effekt om antalet oerfarna faglar ar stort
under ar da populationen &r storre, eftersom unga
faglar generellt har mindre kullar och sdmre hick-
ningsframgéng. Detta problem paverkar formodli-
gen inte min studie fran Angarnsjédngen eftersom
kullstorleken inte varit det priméara mattet pa hiack-
ningsframgéng, utan jag har istdllet anvént méttet
hur stor andel av det bedomda antalet hackande par
som producerat en kull (oavsett kullens storlek).
Vidare har inte knipans kullstorlek i Angarnsjodng-
en varierat over tiden, vilket kan tyda pa att den
relativa aldersférdelningen under undersdkningspe-
rioden inte fordndrats namnvart.

Overensstimmelsen mellan resultaten fran stu-
dier av knipa i Finland (Pdysd & Pdyséd 2002) och
denna studie frdn Angarnsjodngen indikerar att ne-
gativt tithetsberoende kan vara ett generellt feno-
men hos knipa. Detta understryks av det faktum att
omsténdigheterna skiljer sigmarkant at mellan dessa
bada studier av véixande populationer, bade med
avseende pa hiackningsbiotop och hur antalet boplat-
ser fordndrats over tiden (holkuppsittning endast i
den finska studien). Vidare verensstimmer dessa
tvé studier ocksd med avseende pd att antalet pulli dr
oberoende av antalet hickande par, att antalet kullar
minskar med antalet hackande par (r=-0,87 respek-
tive —0,82) och att antalet kullar per hdckande par
minskar med antalet hickande par (lutningskoeffi-
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cienter —0,23 respektive —0,16 kullar/par). Det bor
poédngteras att en negativt tithetsberoende hack-
ningsframgang inte finns beskriven i en omfattande
undersokning av en knippopulationiVéarmland (Dow
& Fredga 1983, 1984, Fredga & Dow 1983, 1984).
I detta fall kan man misstinka att detta beror pé att
den studerade populationen var i det ndrmaste kon-
stant under undersokningsperioden (Fredga & Dow
1984), vilket gor det omdjligt att uppticka ett even-
tuellt negativt tithetsberoende.

Den vid Angarnsjodngen funna genomsnittliga
kullstorleken (6,8 pulli) &r mindre 4n antalet dgg i
fullagda kullar som anges i handbocker (9,0 (6-11)
och 9,3 (5-17) dgg; Bauer & Glutz von Blotzheim
1969, Cramp & Simmons 1977) och enligt andra
svenska studier (8,9 (3—15) dgg enligt Eriksson &
Andersson 1982; 7,1-9.,4 dgg enligt Fredga & Dow
1983). Aven studier av olika populationer i Finland
har gett likartade resultat; 9—11 dgg (Milonoff et al.
1998, Poysd 1999a). Kullstorleken vid Angarnsjo-
dngen dr ddremot i Overensstimmelse med resultat
rérande antalet pulli fran populationer dir holkar
satts upp, i Finland (6,3 respektive 5,6 pulli fore och
efter holkuppsittning; Poysd & Poyséd 2002), och i
Virmland (8,1 pulli; Fredga & Dow 1983). Skillna-
derna i kullstorlek mellan undersdkningarna kan
bero pa hickningsbiotoperna och i fraga om den
foreliggande studien och den finska dven nér, i
forhallande till klackningen, kullstorleken bestdmts.
Att kullstorleken i den vdrmlidndska studien var
storre kan dven bero pé att den baseras pa skillnaden
mellan storleken av den fullagda kullen och antalet
icke kldckta dgg (Fredga & Dow 1983), vilket till
skillnad fran uppgifterna inhdmtade vid Angarns;jo-
dngen och 1 Finland gor att den varmliandska kull-
storleken inte paverkats av dodlighet i spéad alder.

Kullstorleken hos knipa uppvisade inte nigot tét-
hetsberoende i Angarnsjédngen och detta dverens-
stimmer med resultaten fran Varmland (Fredga &
Dow 1983). Det fanns inte heller nagra skillnader i
kullstorlek mellan olika ar, varken i min studie fran
Angarnsjodngen elleristudien fran Varmland (Fredga
& Dow 1983). Dessa resultat stirker bilden av att
dykénder i allméinhet, till skillnad fran simdnder och
ménga andra figelarter, inte uppvisar ndgon nimn-
vard skillnad i kullstorlek mellan olika r (se exem-
pelvis Fredga & Dow 1983 och referenser déri).

Att det inte fanns ndgot samband mellan popula-
tionens storlek och kldckningsdatum stimmer ocksa
6verens med studien fran Varmland (Fredga & Dow
1983). Notera dock att den senare populationen varit
i det ndrmaste konstant till skillnad fran populatio-
nen vid Angarnsjédngen som viaxt kraftigt under



undersokningsperioden. Att inte heller den genom-
snittliga kullstorleken paverkas av om kldckningen
sker tidigt eller sent dr ocksa i enlighet med studien
fran Viarmland (Fredga & Dow 1983).

Uppgifterna frén Angarnsjodngen tyder pd att
sena kullar dr mindre dn tidiga kullar, vilket man
ocksa funnit i andra populationer (Dow & Fredga
1984, Milonoff et al. 1998, 2000), vilket siledes
tycks vara generellt fenomen. Orsakerna till detta
har undersokts tidigare i bade Sverige och Finland
(Dow & Fredga 1984, Poysd 1999, Milonoff et al.
1998, 2000) men sékra slutsatser har inte kunnat
dras. En mojlig forklaring ér att honans dlder och
livsldngd &r av betydelse fér om kullen kldcks sent
eller tidigt, men dessa faktorer uppvisade inget sig-
nifikant samband med kullstorleken. Boparasitism
forefaller ocksd bidra till att tidiga kullar &r storre dn
sena (Poysd 1999a).

De ovan genomforda jamforelserna av hicknings-
biologiska uppgifter visar att knipans hdckningsbio-
logi inte paverkas ndmnvirt av biotop eller av popu-
lationens utveckling, samt att ett negativt tithetsbe-
roende kan vara generellt for knipa.
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Summary

There are so far very few studies of wildfowl that
have recorded density dependent effects on
reproduction. I have analysed data on population
size and reproductive outputin Goldeneye Bucephala
clangula collected at Angarnsjodngen (59° 33N,
18°10'E), Stockholm, Sweden, in order to investigate
possible density dependent effects.

From 1995 to 2002, the population size of
Goldeneyes increased from 8-9 to 14—18 breeding
pairs (Figure 1). The mean brood size was 6.8+3.2
pulli per breeding pair (Table 1). The number of
breeding pairs each year was estimated from the
number of pairs censused just before the first pairs
initiated egg laying. There was no difference in mean
brood size between years (ANOVA: df=7.44; F=0.35;
P=0.93). Note however, that the variance was not
homogenous in this test (P=0.011). Excluding a
brood with 18 pulli made the variance more
homogenous (P=0.051), but there was still no
difference in brood size between years (ANOVA:
df=7.43; F=0.31; P=0.95). When the data set was
divided in “early” and “late” hatched clutches (based
on, for each year, ordering the broods by hatching
date and then dividing them into equal sized groups),
early hatched broods were significantly larger than
late hatched broods (ANOVA: df=1.44; F=4.36;
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P=0.043; brood size: early broods=7.5+2.6; late
broods=5.8+3.0). Date for observing the firsthatched
brood of the year was independent of both the
number of breeding pairs in the study area (1>=0.32;
P=0.14) and mean brood size (r’=0.04; P=0.63).
When the extreme outlier of 18 pulli was excluded,
there was no relationship between mean brood size
and number of breeding pairs (r>=0.06, P=0.59; all
broods r’=0.40, P=0.092). There was no relationship
between the mean brood size and either the number
ofbroods (r>=0.18; P=0.30) or number of broods per
breeding pair (r>=0.37; P=0.11). Furthermore, there
was no statistically significant relationship between
the number of breeding pairs and the number of
broods (r>=0.12; P=0.41; Figure 2).

I then employed the method to detect density
dependent reproduction that has been proposed by
Poysd & Poysd (2002). In this method, the 95%
confidence interval of the slope when regressing
number of broods on number of breeding pairs is
compared with the expected value at density
independence which is equal to the annual mean of
the number of broods per breeding pair. For
Angarnsjodngen the equation for this regression is
y=-0.162x+8.43 and the 95% confidence interval
for the slope was —0.61 to 0.28, which is much lower
than the expected slope (for Angarnsjédngen mean
annual number of broods per breeding pair is 0.59).
Thenegatively density dependent reproductive output
is also obvious in Figure 3, where reproductive
success clearly decreases with increasing number of
breeding pairs (number of broods per breeding pair:
=0.67; P=0.013; Figure 3, upper diagram; number
of pulli per breeding pair: 1*=0.54; P=0.036; Figure
3, lower diagram). In contrast, the total number of
pulli observed in a year was independent of the
number of breeding pairs (r*=0.005; P=0.87), and
the annual mean in the study population was 44
(£9.5) pulli.

Available information implies that the population
increase at Angarnsjodngen is a result of a general
increase in the Swedish population of Goldeneyes
rather than caused by local changes at the study site.
Several mechanisms have been proposed to explain
a negative density dependent reproductive output.
One proposed explanation for this mode of population
regulation is that the number of available nesting
cavities (natural cavities and nest boxes) are limited,
thus leading to a lag phase in the number of egg
laying pairs despite an increase in the number of
resident pairs. Another is territorial behaviour. None
ofthese mechanisms seems to be in accordance with
data from Angarnsjodngen. Data from



Angarnsjodngen do not support this idea. Since the
study began the number of breeding pairs have
increased more than 50% and it seems rather unlikely
thatthese mechanisms limited the reproductive output
in the beginning when the reproductive output was
0.7-0.9 broods per breeding pair. The total breeding
success was 70% in the period 1995-1999. Another
possible explanation for why there is a negative
density dependent reproduction is related to egg
dumping, as well as nest and brood interference by
conspecific females. These latter mechanisms cannot
be excluded in the present study. However, as no
negative density dependent effects on reproduction
was detected in any of the studies of Goldeneyes in
the period 1950-1980 when the species had a more
or less stable large-scale population size, I instead
propose another hypothesis. A general increase in
the Swedish population of Goldeneyes may have
resulted in increased food competition at wintering
and stopover sites, causing many birds to be in bad
condition when arriving at their breeding sites. As a
consequence, pairs where the female is in bad
condition will either give up breeding altogether, or
if starting to breed, be much more prone to desert
their clutch at an early nesting stage. Of course, an
increasing population at the study site can give rise
to food competition which makes the situation worse
or can be the main cause for the negative density
dependent reproduction.

Theresults from Angarnsjédngen are in accordance
with results from a study conducted in Finland,

despite large differences in breeding habitat and
availability of nesting cavities (nest boxes were only
provided in the Finnish study; Poysd & Poysd 2002).
In both these studies, negative density dependent
effects on reproduction were found, suggesting that
this may be a general pattern in Goldeneye
populations that increase in size. It should be noted
that the results are not only in qualitative agreement,
they also show a fairly good quantitative agreement.
The brood size is in agreement with earlier studies in
Finland and in western Sweden, although the habitats
are different (Poysd & Poyséd 2002, Fredga & Dow
1983). Brood size did not vary between years and it
was independent of population density in my study
at Angarnsjodngen, and the same results have been
found in a study from western Sweden (Fredga &
Dow 1983). These results are in agreement with a
general pattern among diving ducks of no change in
brood size between years.

The mean brood size was not affected by the
hatching date, neither was the hatching date
dependent on the number of breeding pairs, in
agreement with results from western Sweden (Fredga
& Dow 1983). Broods hatched late” were found to
be smaller than broods hatched “early”, which is in
agreement with several other studies.

This comparison of the breeding biology suggests
thatreproductive outputis not considerably dependent
on habitat or the development of the population, and
that a density dependent reproductive output can be
a general phenomenon.
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