ORNIS SVECICA 5:143-159, 1995

https://doi.org/10.34080/0s.v5.23003

Hannars etableringsmonster, revirkvalitet samt flytande bestand i
en randpopulation av svart rodstjart Phoenicurus ochruros

REINO ANDERSSON

The relationship between pattern of territory establishment
in males and territory quality was studied in 1983-1994 in
acolour-ringed population of Black Redstart in southwest-
ern Sweden. Further, the size of the floating population was
estimated as well as its influence on territory establish-
ment. The material consists of 141 establishments of terri-
torial males, distributed on 55 different territories. Charac-
teristics of the habitat and exploitation of territories are
described. The competition between different males was
studied by removal experiments. Some males were placed
in cages, while others were removed and released. The
frequency of occupation varied (average 57%), and only
15% of the territories contained singing males each year.
Optimal territories were occupied earliest, mainly by adult
males. The majority of all territory establishments were
made by new, unknown males (73%). Only 18% of of the
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males showed territory fidelity between years. The size of
the floating population was 26%, but its influence on
territory establishment appeared to be marginal. The re-
moval experiments showed that both adult and second-
year males are capable to establish, defend and preserve
optimal territories as soon as it is possible. Optimal terri-
tories were reoccupied earlier than territories of a lower
quality, and adults established themselves faster than sec-
ond-year birds. In many other studies, replacements were
made by neighbours, but the results of the present study did
not confirm this pattern. In eight confrontation trials, half
of the owners recaptured their territories, while the other
dominants were replacement males.

Reino Andersson, Adjunktsviigen 1, S-432 50 Varberg,
Sweden.
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Inledning

Revirets funktion hos faglar har behandlats i atskil-
liga uppsatser och forefaller vara bade komplex och
svardefinierbar, beroende pa vilka artgrupper och
situationer man viljer att studera. Tre huvudsakliga
funktioner av revir har foreslagits: att begridnsa
hédckningstitheten (Wynne-Edwards 1962), sidkra
fodotillgdngen samt underlitta parbildningen (Hin-
de 1956). Den forstndmnda funktionen anses dock
numera vara en sekundir effekt av andra funktioner
som verkar pa individniva (Brown 1964). Bland
tattingar dr det framst hannen som etablerar, forsva-
rar och uppritthéller reviret, bl. a. genom sang.
Sangen signalerar till andra hannar att reviret ir
besatt, men lockar ocksa till sig honor for att séker-
stilla fortplantningen. Revirforsvaret medfor dven
vissa kostnader (t. ex. energiforluster vid revirstri-
der), i synnerhet for de hannar som forblir oparade,
eftersom dessa inte far kostnaderna tidckta genom
nagon vinst i form av ungar (Verner 1977, Davies
1978).

Revirets kvalitet dr av avgorande betydelse for
framgangsrik etablering och hidckning. Detta géller
i synnerhet vid randen av en arts utbredningsomra-
de, dir forekomsten ofta inskréanker sig till optimala
biotoper. Hos méanga arter som studerats besitts de
bésta reviren av de individer som anldnder tidigast
under sdsongen. Generellt utgors de av adulta faglar
som till foljd av ortstrohet och erfarenhet snabbt
atervénder till foregdende ars hemvist. En senare
revirbesittning innebér ofta att hannen eller paret far
hélla till godo med sidmre biotoper. I synnerhet i
randpopulationer, dér resurserna dr knappa jamfort
med centrala delar av utbredningsomradet, uppstar
inte séllan ett 6verskott av individer som inte lyckas
tillskansa sig nagot revir alls, ett s. k. flytande
bestand (t. ex. Svirdsson 1949, Brown 1969, Fret-
well 1972). Var kunskap om hannars upptridande i
flytande bestand och dess roll for populationen som
helhet d&r mycket knapphéndig (Smith 1978, Arcese
1987, Smith & Arcese 1989). Studier som detaljerat
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redovisar reviretableringens forlopp hos enskilda
arter dr ocksa relativt fataliga (t. ex. Brooke 1979,
Lanyon & Thompson 1986).

Denna uppsats behandlar sambandet mellan eta-
bleringsmonster och revirkvalitet hos svarta rod-
stjdrten i véstsverige. Konkurrensen mellan olika
hannar studerades i detalj med hjilp av en serie
forflyttningsexperiment, ddr en del hannar placera-
des i burar, medan andra forflyttades och sldpptes.
Studien syftar ocksa till att undersdka overskotts-
hannarnas upptridande (flytande bestandet) och deras
inverkan pa reviretableringen.

Den vistsvenska populationen tillhor en av de
nordligaste i artens utbredningsomrade. Revirtéithe-
ten drlag, biotopvalet férhallandevis begrinsat, hick-
ningsperioden senarelagd och ungproduktionen ldg-
re jamfort med Syd- och Mellaneuropa (Andersson
1990a). Svarta rodstjdarten ar alltjaimt en sparsamt
studerad art dven i sitt centrala utbredningsomrade
(jfr Menzel 1983). Det vistsvenska bestandet har
dock varit foremal for en rad studier de senaste
femton aren, bl. a. med avseende pa revirtithet,
populationsstruktur och hdckningsbiologi (Anders-
son 1982, 1987, 1990a). Nicolai (1988) har publice-
rat en studie av artens revirbeséttning i Tyskland.
Dessutom foreligger ett arbete frin Osterrike av
Landmann & Kollinsky (in print). Dessa undersok-
ningar ger en god bakgrund till de aktuella frage-
stillningarna om etableringsmonster, revirkvalitet
och revirkonkurrens som hir presenteras.

Material och metoder

Materialet omfattar 141 beséttningar av revirhdvd-
ande hannar, fordelade pa 55 olika revir. Under fyra
ar (1983-1986) detaljstuderades 33 av reviren i
Goteborgs hamn- och industriomraden pa Hisingen.
Detta undersokningsomrade omfattade sju km? och
gamla, nedlagda och delvis forfallna varv praglade
i hog grad reviren. De aterstdende 22 reviren under-
soktes 1988-1994 i nordhalldndska industriomra-
den. Huvuddelen ldg i Varberg och Falkenberg, men
smérre provytor var ocksé forlagda till Vard bruk
och Stringbetongs anldggning utanfor Veddige (N
om Varberg, se Andersson 1990b).

For att fa en detaljerad bild av hannarnas etable-
ringsfas, studerades reviren intensivt 1 april-— 30
juni, vilket innebar besok i genomsnitt varannan
dag. Inventeringseffektiviteten forhojdes patagligt
av uppspelad sang. Bandspelare anvindes forutom i
inventeringsarbetet dven vid test av revirgrinser.
Drygt hilften av alla beséttningar ledde till hdck-
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ning, varfor en stor del av hannarna férblev oparade.
For att betecknas som revirhdvdande kridvdes dock
att hannen upprittholl reviret i minst en vecka.
Revirstorleken var i genomsnitt 2,2 ha (0,6-4,8) och
2,0 ha (0,6-4,0) for parade respektive oparade han-
nar.

Att kunna identifiera individuella hannar var en
forutsittning for studiens genomforande. Faglarna
forsdgs foljaktligen med en aluminiumring och en
kombination av tva fargringar. Somett led i ett stdrre
fiargmérkningsprojekt ringmérktes ocksa majorite-
ten av alla ungar i provytorna, vilket var nodvandigt
for att erhdlla information om hannarnas ursprung.
Aven hiickningsdata noterades i samband med den
parallella studien (se Andersson 1987, 1990a). Det
sammanlagda antalet fargmérkta hannar i provytor-
nablev 127, fordelade pa 67 ettaringar (2K) och 60
adulta (3K+). Siffran for individmérkta ungar under
samma period uppgick till 227.

Forflyttningsexperiment

Under dren 1991-1994 genomfordes forflyttnings-
experiment for att undersoka forekomsten av over-
skottshannar (det flytande bestandet), samt testa
olika hankategoriers forméga att besitta, forsvara
och uppritthalla revir. Under ett tidigt skede av
reviretableringen (i medeltal 2,4 dygn efter ankom-
sten, 0,513 dygn), forflyttades 22 hannar (5 st 3K+,
17 st 2K) fran sina sangplatser. Den storre andelen
2K-hannar orsakades frimst av att de var mer latt-
fingade #n dldre hannar. Forsoken utfordes pa 14
utvaldarevir, varav nio var optimala och fem subop-
timala (se revirkvalitet nedan). Pa tva revir serie-
fangades tva—tre hannar pa kort tid. Femton av
hannarna (3 st 3K+, 12 st 2K) placerades i ordindra
burar for insektsiitare (80X40X40 cm) under 0,5—
12 dygn (medeltal 3,8 dygn). Dérefter sldpptes fem
av dem (2K) ut pa sina revir igen, medan 10 (3 st
3K+, 7 st 2K) forflyttades 1,6-3,5 mil i olika rikt-
ningar. Sju hannar (2 st 3K+, 5 st 2K) utsattes enbart
for forflyttningar, da burhéllning inte var mgjlig.
Milsittningen med burhéllningen var att studera
aterbesittning och i ett senare skede revirstrider och
dominansférhallanden mellan olika hannar. Forflytt-
ningarna hade delvis samma syfte, men var ocksa
avsedda att ta reda pa hur revirbundna faglarna var
efter en kort tids revirhidvdande. For att erhdlla
ytterligare en aspekt av revirférsvaret genomfordes
fyraaggressionstester. Burar med kéinda hannar (3 st
2K, 1 st 3K+), utplacerades ca en timma i besatta
revir, och revirinnehavarnas reaktioner noterades.
De burhéllna faglarna matades med mjolmaskar,



vilka riknades tva ganger om dagen for att faststélla
atgang per individ. Varje hanne vigdes fore, under
och efter burhallningen. Avsikten var att registrera
eventuella viktforluster, vilket skulle kunna medf6-
ra samre kondition och péverka hannarnas domi-
nansférmaga. Hannarnaminskade i genomsnitt 0,8 %
iviktunderburtiden, med en variation mellan—6,7%
och +3,8%.

Det flytande bestandets storlek uppskattades uti-
fran (1) andelen besatta revir dir overskottshannar
observerades tillfdlligt, (2) andelen omérkta hannar
som var inblandade i revirstrider, (3) andelen firg-
miérkta hannar som forsvann fran en sangplats inom
en vecka efter médrkningen samt (4) andelen revir
som aterbesattes av nya hannar efter forflyttning av
revirinnehavarna. Utifran dessa fyra matt erholls en
genomsnittlig procentsiffra (1+2+3+4/4), vilken ut-
gjorde en bas vid beridkningen av det flytande be-
standets relativa storlek (jamfort med totala antalet
hannar).

Revirkvalitet

Revirkvaliten klassificerades utifran tre parametrar,
vilka torde spegla revirets virde: (1) beséttnings-
frekvens, d.v.s. hur ofta ett revir besattes under
perioden, (2) hidckningsfrekvens beridknat pa ett
likartat sdtt samt (3) ungproduktion i medeltal flyg-
ga ungar per revir. For att méta ungproduktionen
faststdlldes ett indexvérde till tre flygga ungar per
par och éar (100%, medelvirde for alla lyckade
hickningar). For varje revir berdknades ddrefter ett
medelvirde for de tre faktorerna. Dessa procentvir-
den rangordnades sedan i en podngskala mellan 1—
30, dédr hoga virden motsvarade hog revirkvalitet
(exempelvis hade ett revir med podngsiffran 4 simre
egenskaper dn det 29:e). Hilften av reviren (28 st)
oversteg inte 7 podng (medel 4), medan 27 st uppvi-
sade 8 poidng eller mer (medel 18). Diremellan
forefoll ocksa grinsen ligga mellan optimala och
suboptimalarevir. Skillnaden framstar tydligare som
ett stort glapp mellan hog- respektive lagrankade
revir om man betraktar de erhallna procentvirdena
(fore rangordning). Denna uppdelning tillimpas
dérforiuppsatsen som helhet. Optimalaresp. subop-
timala revir definieras genomgaende som hog- resp.
lagkvalitetsrevir. Detta trots att termerna i den eko-
logiska litteraturen inte alltid behdver innebéra att
reviret dr av hog eller 1ag kvalitet.

For att fa en uppfattning om vad som gor ett visst
revir ldmpligt studerades forekomst av ogrésytor,
betydelsefulla for fodosdket under hickningen (An-
dersson 1985, 1987). Arealen ogrisyta uppmiittes

inom varje revir och jimfoérdes med skattad revir-
kvalitet enligt podngskalan. Dessutom gjordes en
visuell bedomning av “flikighetsgrad” samt tillgang
till stora och hoga byggnadskonstruktioner. Flikig-
hetsgraden &r ett grovt matt pa forekomsten av
skrymslen och vrar lampliga som boplatser och
predationsskydd, t. ex. skrotupplag och trasigaby gg-
nadsfasader. Flikighetsgraden klassades enligt en
tregradig skala, ddr 1 innebar att mindre &n en
tredjedel av reviretuppvisade flikighet (d.v.s. reviret
hade i huvudsak slidta byggnader och markytor). En
2:a motsvarade ungefir hélften och en 3:a att mer én
tva tredjedelar av reviret var flikigt (vanligtvis med
dldre slitna byggnader och diverse upplagsplatser).
Enligt en likartad skala bedomdes tillgangen pa
stora och htga byggnader, dér en 1:a stod for 1ag, en
2:a for genomsnittlig och en 3:a for rik forekomst av
byggnader inom reviret. Sddana kan tinkas ha en
dragningskraft pa hannarna med hoga sangposter.

Resultat

Reviregenskaper

Hilften av reviren klassades som optimala, utifran
den podngskala som upprittats. Sdvil optimala som
suboptimala revir férekom i varvsomraden och pa
fabriks- och industritomter. Ddremot saknades opti-
mala revir i containerhamnar och andra hardexplo-
aterade omraden. I en tidigare studie av biotopvalet
i Goteborgs hamnomraden, féredrogs skridpiga upp-
lagsplatser, frimst med balk-, jarn- och skrotmateri-
al (Andersson 1985, 1987). Tendensen var densam-
ma dven i de halldndska provytorna, med en dverre-
presentation av diverse upplag pa de optimala revi-
ren.

Gemensamt for upplagsplatser var att ogrisytor
tillatits sprida sig i storre omfattning @n i manga
andra industrimiljoer. Det fanns ocksa ett statistiskt
sikerstllt positivt samband mellan revirkvalitet och
arealen ogrisyta (Fig. 1, r,=0,80, p=0,0001, n=50,
Spearmans rang korrelations test). Medeltalet for
optimala revir uppgick till 34,3% (13—-67%), men
inte mer dn 7,0% (0-38%) for de suboptimala.

En annan gemensam ndmnare for revir beldgna i
anslutning till upplagsplatser var den rikliga till-
gangen pa diverse skrymslen och vrér, hir uttryckt
som flikighetsgrad. En signifikant storre andel av de
optimala reviren uppvisade en hog flikighetsgrad
jamfort med de suboptimala reviren (Tabell 1,
x*=8,21, df=1, p<0,01 [kategori 1 och 2 samman-
slagna]). Optimala revir priglades ocksé i storre
utstrackning av forekomsten av storaoch hdgabygg-
nader (Tabell 1, x*=5,30, df=1, p<0,05).
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Fig. 1. Sambandet mellan revirkvalitet och andelen ogrisytor
i reviren (n=50). Vinjetteckning: Christer Andersson.
Relationship between territory quality and proportion of weed
areas in the territories.

Bescittningsfrekvens

Besittningsfrekvensen varierade kraftigt under de
elva aren, med ett genomsnitt pa 57% (Fig. 2). Hoga
virden erholls 1984 och 1988, da 82 resp 89% av alla
revir besattes. Endast atta av de 55 reviren (15%)
hyste sjungande hannar varje ar. De ingick bland de
optimala reviren, vilket var sdrskilt patagligt under
bottenaren 1985—-1986, da nistan uteslutande bra
revirintogs (dock ej alla). Flertalet av de suboptima-
la reviren forblev tomma under samma period.
Hannarnas aldersfordelning varierade ocksé mel-
lan aren, vilket framgar av Fig. 2 (70 av de 141

hannarna var adulta). Adulta hannar ankom huvud-
sakligen i april, medan enstaka revir successivt
besattes in i maj. Ettariga faglar anlinde mer utspritt
over sisongen, med en mérkbar stricktopp i skiftet
april-maj, d.v.s. senare 4n kulminationen for adulta
faglar (Fig. 3). Majoriteten av de optimala reviren
togs i besittning under april (frimst av adulta indivi-
der), men négra fa revir besattes kontinuerligt fram
till mitten av juni (medelankomstdatum 25.4). Till
suboptimala biotoper anldnde ddremot flertalet av
hannarna under maj manad (medelankomstdatum
15.5, Fig. 4).

Ortstrohet

I genomsnittutgjordes 18% av allarevirbesittningar
(n=95) av ortstrogna hannar som atervinde till fore-
géende érs revir (Fig. 5). Detta innebér att individ-
omsittningen var hog. Ortstroheten under olika ar
varierade kraftigt, mellan 0% 1989 och 40% 1993.
Aterkomsten skedde i 94% av fallen till optimala
revir, ddr hannarna oftast upptriitt som adulta och
framgéngsrikt genomfort en hickning aret fore.

I de revir som besattes av nya individer uppgick
andelen adulta hannar till 32%. Totalt nio av nykom-
lingarna var kéinda sedan tidigare da de besatte
reviret. Fem hade bytt revir med upp till ett par
kilometers mellanrum, jamfort med aret innan (va-
rav fyra varit oparade pa suboptimala revir forsta
aret och sedan vixlat till optimala revir). Tre av
nykomlingarna var ettaringar, fodda pa nirbeldgna
platser. En hanne ingick i det flytande bestandet dret
fore, dd den sdgs sjunga pa samma revir i nagra
timmar. For den dterstdende majoriteten av hannar,
foreligger inga uppgifter om ursprung eller bak-
grund (Fig. 5). Den ldngsta period som en hanne
upprittholl samma revir var tre ar (tre olika hannar).

Tabell 1. Flikighetsgrad och by ggnadskonstruktioners dominans pé optimala respektive suboptimala revir. Siffror
inom parentes visar pd procenttal. 1 anger l4dgsta och 3 hogsta flikighetsgrad resp. hojd pa by ggnadskonstruktioner.

Dominance of building constructions and environmental raggidness in optimal and suboptimal territories. Figures
in parentheses indicate percent. Score 1 refers to the lowest and 3 to the highest raggidness and height of buildings.

Optimala revir (rang 8-30)
Optimal territories

Suboptimala revir (rang 1-7)
Supoptimal territories

1 2 3 1 2 3
Flikighetsgrad 4 (15) 11 (41) 12 (44) 20 (71) 6 (21) 2(7)
Environmental raggidness
Byggnadsdominans 3(11) 8 (30) 16 (59) 9 (28) 12 (43) 7 (25)
Dominans of buildings
Totalt 7 (13) 19 (36) 28 (52) 29 (50) 18 (32) 9 (16)
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Fig. 2. Besittningsfrekvens pa reviren un-
der perioden 1983-1994 (1987 uteldmnat)
samtandelen adulta hannar. Vinjetteckning:
Christer Andersson.

Occupation frequency on the territories
during 1983-1994 (1987 excluded), and
proportion of adult males.

Fig. 3. Revirhdvdande hannars ankomstda-
tum och alder sdsongerna 1983-1994, for-
delat pa femdagarsperioder.

Arrival date and age of territorial males per
five-day period in 1983—1994.

Fig. 4. Revirhdvdande hannars ankomstda-
tum till optimala resp. suboptimala revir
sdsongerna 1983-1994, fordelat pa femda-
garsperioder.

Arrival date of territorial males to optimal
and suboptimal territories per five-day pe-
riod in 1983— 1994.
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Ortstrogna adulta

territory

Ortstrogna adulta
hannar (3K+). Adult
showing territory
fidelity.

Nya okinda
individer. New
unknown individuals.

hannar (3K+) som bytt
revir. Adult showing site
fidelity and shifting

Ortstrogna
fjolarsungar (2K).
Second-year hirds

showing site fidelity.

Fig. 5. Fordelningen av olika individka- ) Fd,
tegorier bland revirhdvdande hannar overskolshamnar.

1983-1994 (n=95). Previously floaters.

Distribution of different categories of
individuals among territorial males
1983-1994.

Tva hannar upptriddde fyra ar pa olika platser inom
samma omrade, bada fodda i nirheten.

Revirutnyttjande

De forsta dagarna efter ankomsten dgnades mest at
fodosok, och ndgon egentlig sdngaktivitet registre-
rades inte. Drygt en fjdardedel av alla hannar (saviil
2K som 3K+), anlidnde uppenbarligen tillsammans
eller samtidigt med honan, varfor parningsbeteen-
den iakttogs ganska omgdende pa vissa revir. Ag-
gressiva beteenden observerades séllan mellan han-
narna vid denna tidpunkt.

Hannarnas beteenden paverkades uppenbarligen i
hog grad av revirets utseende, sirskilt pd optimala
revirmed hog besittningsfrekvens. Trots att vissa av
dessa varje dr intogs av nya individer, uppvisades
forvanansvirt likartade revirgrinser, sangplatser,
fodosoksomraden och rérelsemonster. Samma iakt-
tagelser gjordes pa revir som besattes successivt av
olika hannar vid skilda tidpunkter under en och
samma sdsong. Ungefir 3% av allareviretableringar
idetta material omfattas av denna typ av revirutnytt-
jande (jfr Hogstad 1988).

Ett sadant revir i Varbergs hamn f6ljdes under sju
sdsonger. Platsen priglades av tva oljecisterner, en
stor och hog siloanldggning, men ocksa av nagra
mindre skjul och skrotupplag. Omrédet var rikligt
bevuxet med ogris och erholl 26 poéing i kvalitetsbe-
domningen. Det innebar en femteplacering bland de
27 optimala reviren. I Fig. 6 redovisas revirutnytt-
jandet for olika hannar under perioden 1988—1994.
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Flytande bestand

Utover de stationdra hannarna, patriffades ytterliga-
re ett antal hannar sporadiskt inom provytorna. Fo-
rekomsten av dessa faglar fordelade sig relativt
jamnt over sdsongen. I Goteborg iakttogs sadana
hannar i medeltal 1,4 dagar/lokal och uppticktes
ofta sjungande inne i besatta revir. I de hallindska
undersokningsomradena upptridde Svertaliga han-
nar pa ett likartat sétt. Sammantaget under perioden
1983-1994 gjordes kortvariga observationer av till-
falligt upptradande hannar pa i genomsnitt var tredje
besattrevir (1). Variationer kunde emellertid noteras
med en hégre andel 6vertaliga hannar under ar med
hog populationstithet. Flertalet utgjordes av etta-
ringar (2K), men dven éldre hannar ingick i denna
kategori. Dessutom iakttogs sex fargmairkta hannar
som tillfalligt rort sig 700-2500 meter utanfor sina
revirgranser (jfr Andersson 1987).

For att fa en bittre uppfattning om det flytande
bestandets storlek, studerades individrelationer in-
gaende vid 49 revirstrider. I 29 fall rérde det sig om
konflikter mellan fargmérkta revirinnehavare. Vid
20 tillfallen ingick omirkta hannar, vilka dok upp
tillfdlligt pa reviret (2). Nitton av dessa okidnda
hannar var 2K-faglar och fynden fordelade sig gan-
ska jimnt 6ver varsdsongen (april—juni). Observa-
tioner gjordes sévil i optimala som suboptimala
revir.

Ettannat sitt att uppskatta det flytande bestandets
numerér var att registrera hur stor andel av de farg-
mirkta hannarna som férsvann fran reviren kort tid
efter mirkningen. Av totalt 94 fargmairkta hannar



saknades vidare observationer av 15 ex inom mérk-
omradet (3). Majoriteten, eller 13 ex, utgjordes av
2K-faglar. Dessa tre faktorer bedomdes tillsammans
med éterbesittningsfrekvensen av nya hannar efter
forflyttning av revirinnehavarna (13/22 revir dterbe-
sattes, se nedan) (4).

Sammantaget innebar det ett genomsnitt pa ca
26% (jamfort med totalantalet hannar), som skulle
kunna hénforas till det flytande bestédndet. For fyra
hannar erholls viss information om deras forehavan-
den efter markningen; Hanne nr 24 atersags sjung-
ande 20 dagar senare efter en forflyttning pa ca 575
meter. Under hosten uppehdll sig hanne nr 58 i en

manads tid ca 1150 meter fran den plats ddr den
marktes i juni. En annan hanne dok upp pa mérkplat-
sen som revirhdvdare ett ar senare, medan den fjdrde
hannen inmutat ett eget revir dret ddrpa ca 1850
meter fran den plats dédr den mérktes. Detta antyder
att individer i det flytande bestandet kan uppehélla
sig kringflackande och oupptickta under liang tid
inom ett relativt begrénsat omréade.

Forflytiningsexperiment
Vid 22 forflyttningar som ingick i experimentet,
skedde aterbesittning av nya hannari 13 fall (59%).

1988 1990

Oparad
M60 (2K)

M47 (2K) Unpaired

1991

Hackande Hackande

Breeding M79 (2K) Breeding

1992
Oparad

MZ (3K +) Unpaired M98 (2K)

1993

1994

Héackande Hackande

Breeding M35 (3K+) Breeding

Fig. 6. Uppdelning och utnyttjande av ett optimalt revir i Varberg, besatt av olika hannar 1988—1994 (1989 uteblev besittning).
Fyllda kvadrater anger hannarnas favoritsangplatser och rastrerade ytor fédosoksplatser (dessa utgjordes frimst av ogrisytor,
beldgna utmed industrispar). En silo (dubbel kvadrat) markeras som revirposition.

Division and exploitation of an optimal territory occupied by different males in each year at Varberg in 1988—1994 (in1989 no
occupation) . Filled squares refer to favourite singing sites and dotted areas to foraging sites. A silo (double square) indicates

territory positions.
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Fig. 7. Sambandet mellan tidpunkt for dterbesittning efter
forflyttning och revirkvalitet (n=13). Ofyllda kvadrater anger
ettariga hannar (2K) och fyllda trianglar adulta hannar (3K+).
Vinjetteckning: Christer Andersson.

Relationship between territory quality and the time of repla-
cement of new males after removal. Unfilled squares refer to
second-year males (2y) and filled triangles to adult males (3y
or older).

Atta av dessa faglar var ettdriga (2K) och fem adulta
(3K+). Bland dessa ingick dven seriefangsterna pa
tvd revir. Aterbesittningen #gde ofta rum snabbt,
0,5-10 dygn (medel 4,0 dygn) efter att revirinneha-
varen avldgsnats. For adulta hannar tog aterbestt-
ningen i genomsnitt 2,3 dygn (0,5-5), medan mot-
svarande tid for 2K-hannar uppgick till 5,1 dygn
(0,5-10). Hogrankade revir aterbesattes snabbare dn
revir av ldagre kvalitet (Fig. 7, r=-0.67, p=0.01,
n=13, Spearman test).

Samtliga nykomlingar utom en var okénda faglar,
som inte hdvdat revir inom provytorna eller i om-
kringliggande omraden. Hanne nr 35 ddremot var en
experimenthanne, som forflyttats tre mil fran Fal-
kenberg till Varberg dir den slépptes pa ett besatt,
optimalt revir. Darifran forflyttade den sig efter
strider med revirinnehavaren och dok upp panytttva
dagar senare ca 1100 meter bort, ddr den besatte ett
annat optimalt experimentrevir som tillfélligt stod
tomt. Under denna tid gjordes inga observationer av
hannen, som torde ha fért en mycket tillbakadragen
tillvaro i det intensivt bevakade undersokningsom-
radet.

Sju av de 17 hannar (41%) som flyttades och
sldpptes pa annan plats, aterkom till det revir dér de
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fdngades. Tvd var adulta (3K+, av 5 forflyttade;
40%) och fem ettariga (2K, av 12 forflyttade; 42%;
Fig. 8). Utsldpp av forflyttade hannar, bade i opti-
mala och suboptimala miljoer, resulterade i éter-
komster. Atervindandet tog i medeltal 9,3 dygn (1—
19 dygn) och i sex av fallen var det optimala revir
(poéng 17-26) som éterbesattes av samma individer.
Tre av de sju hannarna hade honor pa reviren vid
forflyttningstillfallet.

Bland de individer som aldrig édtervinde kon-
trollerades tre efter sldpptillfillet. Hanne 38 flytta-
des den 23 april fran Falkenberg till Varberg. Dér
iakttogs den sjungande pa ett revir 4-5 maj, ca 900
meter fran platsen ddr den slépptes. Omvénd for-
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Fig. 8. Forflyttning och aterkomst av revirhdvdande hannar
under experimentet 1991-1994. Siffrorna anger antalet for-
flyttade individer och pilarna flyttningsriktningen. Kraftigt
markerade pilar utgér hannar som atervénde till reviret.
Removal and return of territorial males in the experiment
1991-1994. Figures indicate the number of removed individu-
als and arrows direction of movement. Larger arrows show
males who returned to the territory.



Tabell 2. Resultatet av étta konfrontationer mellan forflyttade och nyetablerade hannar i optimala revir.

The result of eight confrontations between removed and replaced males in optimal territories.

Revirinnehavare
Territory owner

Nykomling
Replacement male

Ankomst- Alder Forflyttnings- Revir- Ankomst- Alder Segrare
datum datum franvaro (dygn) datum
Arrival Removal Territory Arrival Age Winner
date date vacancy (days) date
8.4 2K 204 8 24.4 3K+ d1
8.4 2K 20.4 8 224 2K g1
214 2K 214 13 1.5 2K dl
24.4 2K 25.4 1 26.4 2K d1
224 2K 23.4 5 24.4 3K+ g2
22.4 2K 234 10 25.4 3K+ g2
30.4 2K 30.4 5 30.4 3K+ d2
30.4 2K 30.4 12 9.5 2K d?2

flyttning skedde den 24 april med hanne 99 som
fangades i Varberg och slidpptes uti Falkenberg. Den
avldstes sjungande pa ett revir ¢ a 950 meter ldngre
bort den 2 och 9 maj. Bada dessa hannar stannade
kvar pa reviren hogst sporadiskt. Hanne nr 35 som
omnédmnts ovan, lyckades ddremot genomfora en
framgangsrik hdckning pa sitt nyforvirvade territo-
rium.

Atta revirinnehavare (2K, av totalt 22 hannar),
konfronterades med frimmande hannar da de sldpp-
tes ut ur burarna eller atervinde till reviret efter en
forflyttning. De 6vriga hannarna atervinde till obe-
satta revir, varfor revirkonfrontationer uteblev. Ing-
en av de burhéllna faglarna hade da forlorat mer &n
7% (medel 1%) av sin vikt.Fyra hannar atertog sitt
revirefter harda strider som varade i flera timmar. En
av dem lyckades kora bort en adult, erfaren hanne
som hunnit para sig med en hona. Det drojde emel-
lertid 16 dygn innan dvertagandet av reviret och
honan var ett faktum. Resterande fyra hannar (3 st
3K+, 1 st 2K) som forblev dominanta var nykom-
lingar pa reviren (Tabell 2). Sju av de atta hannarna
formadde senare genomfora framgéangsrika hick-
ningar.

De besegrade hannarnas 6de foljdes sedan nog-
grannt. Hanne nr 56 forsvann frin reviret redan
dagen efter stridigheterna och sags vid ett tillfille
efter ytterligare fyra dagar i nya revirstrider ca 700
meter dérifran. Den iakttogs kortvarigt fyra dagar
senare i ett tredje revir ett stenkast dérifran, for att
sedan forsvinna fran undersokningsomradet. Tva
andra hannar etablerade sig vigg i vigg med den

segrande hannens revir och i ett fall hjdlpte hannen
till med matning av ungarna. For ovriga hannar
saknades vidare kontakter, varfor de sannolikt Idm-
nade omrédet.

Tre av fyra hannar som ingick i aggressionstester-
na, attackerades kraftigt av adulta revirhannar. Dessa
kom upprepade ganger flygande fran revirets perife-
11 (50-100 meter) och slog ned pa burtaket eller flog
mot buren. De var mycket upphetsade, uppburrade
med utbredd stjért och sjong sporadiska sangstrofer.
Vid det fjirde forsoket, som gjordes i en ettarig
hannes revir, uteblev dock alla reaktioner. En av de
attackerade burhannarna konfronterades med sin
fore detta grannhanne, medan de tre Ovriga var
okénda individer for revirinnehavarna.

Sammanfattningsvis resulterade forflyttningsex-
perimentet i en relativt hog dterbeséttningsfrekvens
av nya, okédnda individer i optimala revir, sdrskilt
hogrankade revir. Adulta hannar besatte reviren snab-
bare 4n ettariga. Aven bland hannar som forflyttats
och slidppts, skedde dterkomsten framst till optimala
revir. Revirkonfrontationerna gav inga enhetliga
samband, vilket mgjligen kan bero pa att materialet
var begrinsat och att endast yngre hannar forsokte
aterta sina revir.

Diskussion

Svarta rodstjértens utbredning och reproduktion i
vistsverige dr starkt beroende av tillgangen pa revir
av hog kvalitet. Da endast hilften av reviren kan
betraktas som optimala, blir konkurrensen hard
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mellan skilda hankategorier. Detta avspeglar sig
delvis i att revirhdvdande hannar forblir oparade i
storre utstriackning én i t..ex. tyska stads- och indu-
strimiljoer. Likasa &r nédrvaron av flytande hannar
markant i de vistsvenska hickningsmiljoerna, till
skillnad fran manga andra utbredningsomraden (jfr
Nesenhoner 1956, Verbeek 1984, Glutz & Bauer
1988). Tidigare studier visar att &ven honor upptré-
der oparade i undersokningsomradet (om 4n i min-
dre omfattning @n hannarna). Brist pa honor torde
dérfor endast i en del fall kunna forklara uteblivna
hdckningar (Andersson 1987). Hur rekryteringen av
nya individer sker i en sadan bestdndsstruktur &r
intressant ur ett populationsekologiskt perspektiv,
och kan ocksa ge en uppfattning om svarta rodstjirt-
ens fortsatta expansionsmojligheter.

Tidpunkten for revirbeséttning ér av central bety-
delse for de enskilda individernas framgéng. Hos
svarta rodstjdrten, och manga andra arter, anldnder
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En av experimenthannarna sldpps efter en
tids burvistelse. Foto: Kent Nilsson.

One of the males is released after the expe-
riment. Foto: Kent Nilsson.

vanligtvis de adulta hannarna tidigast pa sdsongen
och besitter optimala revir (jfr t. ex. Jakobsson
1988). I denna studie tenderar dock ankomstperio-
den vara mer utdragen mellan de bada dlderskatego-
rierna #n i t. ex. Osterrike (Landmann & Kollinsky,
in print). Besittningsfrekvensen i véstsverige dr
generellt sett ldgre, och mer variabel én i sydligare
bestand. Fran tyska Mecklenburg anger Nicolai
(1988) en genomsnittlig besittningsgrad pa 71%
under tioarsperioden 1976-1985, vilket kan jaimfo-
ras med 57% i denna studie. Siffrorna for andelen
revir som besitts varje ar skiljer sig bara marginellt
(17 resp 15%). 1 en osterrikisk population uppgick
dock motsvarande virde till 21% (Glutz & Bauer
1988). Ju hogre besittningsgraden &r pa de enskilda
tyska reviren, desto storre dr andelen adulta hannar.
Pa liknande sitt foreligger ett samband mellan be-
sdttning av optimala revir och forekomsten av adulta
hannar édven i det vistsvenska materialet.



Ortstroheten hos adulta hannar dr relativt 1ag jaim-
fort med méanga andra arter (t. ex. Bezzel & Stiel
1977, Mikkonen 1983, Tiainen 1983, Lanyon &
Thompson 1986), men #dnda sker aterkomsten till
fjolarsreviret tidigt pa varen. De ortstrogna hannar-
na besitter néstan uteslutande revir av optimal ka-
raktér, dér de tidigare formatt reproducera sig fram-
gangsrikt (R. Andersson, opubl.). Dessutom upptri-
der en mindre andel kinda och adulta hannar pa nya
revir da de dtervinder. Denna spridning kan prak-
tiskt taget helt forklaras av att faglar skiftar ett daligt
revir mot ett béttre. Hos svarta rodstjédrten har detta
forhallande uppmirksammats diveniOsterrike (Land-
mann & Kollinsky, in print). Tillsammans utgjorde
dessa ortstrogna hannar 23% av alla revirhdvdare.
Jakobsson (1988) redogor for liknande forhéallanden
hos 16vsangaren Phylloscopus trochilus, med stor
hickningsframgang vid de revir dir faglarna var
ortstrogna. Aven Jakobson (1988) och Hogstad
(1988) iakttog att vissa 16vsangarhannar vixlade
mellan sdsongerna fran ett kvalitetsméssigt sdmre
revir till ett bittre. Moller (1982) gjorde liknande
observationer hos skator Pica pica, liksom Beletsky
& Orians (1987b) bland Red-winged Blackbirds

Agelaius phoeniceus. Att 16vsangare bytt ett simre
revir mot ett bittre under samma sdsong har dessut-
om noterats av Lawn (1994). De ortstrogna hannar-
nas andel av det totala antalet revirhdvdare, ar hos
manga arter avsevért hogre dn hos svart rodstjért.
Denna skillnad skulle kunna vara en effekt av popu-
lationernas ldge i centrum respektive periferin av
utbredningsomradet.

Avvikelser fran det normala etableringsmonstret
iakttogs i Goteborgs hamn varen 1984. D4 besattes
flera optimala revir tidigt pa sdsongen av ettariga,
hontecknade och oerfarnahannar. Nér fjolarets adulta
och suverina revirinnehavare senare anldnde upp-
stod revirstrider. Det ledde till att de adulta hannarna
forblev avvisade och oparade resten av hidckning-
sperioden (R. Andersson, opubl.). Landmann &
Kollinsky (in print) iakttog ett motsatt férhallande,
da ettariga, hontecknade hannar som etablerat revir
tidigt pa sdsongen, blev bortkorda av adulta indivi-
der som anlénde senare. Jakobsson (1988) beskriver
fjorton fall for adulta 16vsangare, varav 13 vid an-
komsten atertog redan besatta revir. Krebs (1982)
framhéller i detta sammanhang betydelsen av hur
lang tid en nykomling har tillbringat pa reviret. Detta

Adult svart rodstjért i ett av de studerade reviren. Foto: Rudi Jelinek.
Adult Black Redstart in one of the studied territories. Foto: Rudi Jelinek.
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vicker ocksa fragan om hur hannarnas egenskaper
egentligen paverkar reviretableringen. Enligt Ham-
merstein (1981), Maynard Smith (1982), Hill (1990)
m. fl. férmar t . ex. storvuxna och firggranna indivi-
der forsvara de bista resurserna. Jakobsson (1988)
fann ddremot inget som tydde pa att hannarnas yttre
attribut styr beséttningsframgéngen hos 16vsangare.
I en studie bland talgoxar Parus major, utford av
Lambrechts & Dhondt (1988), dterfanns inget sam-
band mellan hankvalitet (sangstrofernas ldngd) och
revirkvalitet. Inte heller Gotmark (1993) kunde ex-
perimentellt beldgga att hannar av White-crowned
Sparrow Zonotrichia leucophrys som ér kraftigare
fdrgade, har nagon fordel vid revirbesittning eller
parbildning. I en studie av Song Sparrow Melospizia
melodia kunde Smith (1988) for 6vrigt inte pavisa
nagra morfologiska skillnader mellan &vertaliga
hannar och revirinnehavare av samma élder. For
manga arter, ddribland svart rodstjért, tycks istéllet
den viktigaste faktorn vara att komma forst till ett
lampligt revir, vilket ger hannen en direkt hemmap-
lansfavor. P4 motsvarande sitt forefaller honor av
vissa arter, t. ex. svartvit flugsnappare, vilja goda
revir snarare dn bra hannar (jfr Alatalo, Lundberg &
Glynn 1986, Landmann & Kollinsky, in print).
Trots att ortstrohet spelar en viss roll och édven i
nagon man férekommer bland fjolarsungar och f.d.
overtaliga hannar, bildar nytillkomna, tidigare okén-
da hannar, stommen i svarta rodstjértens véstsven-
ska populationsstruktur. Denna kategori, som hu-
vudsakligen bestdr av yngre faglar, utgér 73% av
revirbesittningarna. Det férekommer ibland att
hanar som anlénder sent, besétter revir som utnytt-
jats av andra individer tidigare under sidsongen.
Manga forblir dock utan revir och hénvisas till en
kringflackande och tillbakadragen tillvaro i det
flytande bestandet. Storleken av detta i véstsverige
1983-1994, uppgick till ca26%. Andelen 6vertaliga
hannar var dock ldgre under ar med lag populations-
tathet. Att flytande bestands storlek ir tithetsbero-
ende, har ocksa pavisats av bl. a. Smith & Arcese
(1989). Delius (1965) anger storleken av det flytan-
de bestandet hos sanglirka Alauda arvensis till ca
10% av hela populationen. Edwards (1977) ndmner
44% for koltrast Turdus merula, medan Smith
(1978) uppger ca 50% for Rufous-collared Sparrow
Zonotrichia capensis. Vid en studie av bldhake
Luscinia svecica i svenska fjillen, bedomdes det
flytande bestandet (baserat pa hannar) vara ungefir
lika stort som antalet hiackfaglar (Cederholm m. fl.
1974). Ett annat extremt exempel redovisas av
Carrick (1963), som i en population av Australian
Magpie Gymnorhina tibicen konstaterade att antalet

154

icke-héckare oversteg de hdckande faglarnas totala
numerdr.

Hannar i det flytande bestindet, men ocksa majo-
riteten av nytillkomna revirinnehavare hos svart
rodstjart, utgors oftast av yngre och tidigare okdnda
individer och har sannolikt sitt ursprung i sydligare
populationer. Vid gynnsam viderlek, i synnerhet i
samband med viarmebdljor i maj, kan de snabbt foras
liangre norrut i flyttningsriktningen @n normalt ge-
nom s. k. forldngd flyttning. Detta dr antagligen en
del av forklaringen till de kraftiga svingningar som
registreras hos svarta rodstjiarten mellan olika ar, ndr
det giller savil totalnumerir som beséttningsfrek-
vens (jfr Otterlind 1954). Overtaliga hannar fér en
stindig kamp for att erdvra optimala revir, vilket bl.
a. framgar av strider med féargringmérkta hannar.
Det har spekulerats i huruvida existensen av ett
flytande bestand kan vara en reproduktiv strategi,
dér individer ldr kinna ett revir under sitt forsta
levnadsar och dir de senare hidckar (jfr Smith &
Arcese 1989). Den laga besittningsfrekvensen av
revirtrogna, f.d. 6vertaliga hannar i det véstsvenska
bestandet, talar dock knappast for att ett sadant
forhallande rader hos svart rodstjért.

Forflyttningsexperimenten visade att savil adulta
som ettariga och oerfarna hannar dr kapabla att
besitta, forsvara och uppritthélla ett ledigt revir sa
snart de ges tillfélle. Detta Gverensstimmer vil med
resultaten fran andra studier. Ien 6versikt av forflytt-
ningsexperiment som genomforts bland ett fyrtiotal
arter, var dterbesittningsfrekvensen i allmédnhet hog
och nykomlingarna bestod framst av unga individer
(Newton 1992). Sedan revirinnehavarna hos svart
rodstjdrt avldgsnats, dterbesattes dock de tomma
reviren snabbare av adulta dn ettiriga hannar. Re-
virkvalitens betydelse understryks av att de bista
reviren aterbesattes forst, medelgoda revir nagot
senare, medan aterbesittning uteblev helt pa subop-
timala revir (jfr Smith 1978, Eckert & Weatherhead
1987, Newton 1992). T méanga studier har nykom-
lingarna bestatt av grannhannar som utvidgat sina
tidigare territorier (t. ex. Krebs 1971, Beletsky &
Orians 1987a). Nagra sadana tendenser registrera-
des 6ver huvud taget inte hos svarta rodstjérten i
véstsverige. Tvirtom gav fargringmérkningen, som
forsigick dven utanfor provytorna, sékra beldgg for
att faglarna inte kom fran omgivande revir.

I de fall hannar forflyttades och sldpptes pa annan
plats, atervinde 41%, vilket kan jaimforas med 54%
ienstudie av halsbandflugsnappare pa Gotland (Pirt
1995). Aterkomst forekom likartat bade bland ett-
ariga och adulta individer. Didremot skedde ater-
komsten framst till optimala revir. Nir det géller



franvarons langd kunde inga dldersrelaterade skill-
nader faststillas (jfr Péart 1995). Sérskilt dverraskan-
de var att individer som endast hidvdat revir pa en
lokal i nagot dygn atervinde. Efter sd kort tid borde
de inte ha ldrt kdnna reviret tillrdckligt for att ater-
vianda och forsvara det (Beletsky & Orians 1989).
Att vissa hannar istillet stannade kvar i det omrade
dir de sldpptes, kan tyda pa att didr fanns kvaliteter (t.
ex. tillgang till honor), som var 6verldgsna fangstre-
virets. Det kan ocksa bero pa att suboptimala revir,
helt enkelt inte har samma dragningskraft som opti-
malaefteren forflyttning. Denna typ av forflyttning,
dédr man manipulerar ett tillskott av individer i ett
miittat bestand &r sa vitt bekant endast testat i nagra
fa tidigare studier, alltsd ett spdnnande och Oppet
forskningsfilt (jfr Webber 1975, Hudson 1990). Att
vissa hannar var i par med honor vid forflyttnings-
tillfdllet, tycks inte ha inverkat namnvért pa ater-
komstfrekvensen.

Beletsky & Orians (1987a, 1989) studier av Red-
winged Blackbird visar att flertalet forflyttade revir-
innehavare dtertar sitt revir efter utsldpp och kon-
frontation med nykomlingar. Franvarons lingd pa-
verkar dock dominansférmagan. Hannar som avhal-
lits fran reviret under en kortare period, atervinde
snabbt och drogs in i revirstrider, medan individer
som burhallits en ldngre tid, holl sig avvaktande och
dominerades inledningsvis av nykomlingarna. En
orsak ansags vara viktforluster vid ldngre burhall-
ning, vilket skulle innebéra en minskad dominans-
forméga. Det foreligger emellertid en stor variation
i resultaten mellan olika arter och forsok nér det
géller revirdominans (Krebs 1971, Landmann &
Kollinsky, in print). Bland de atta konfrontationer
och fyra aggresionstester med svarta rodstjédrtar som
ingdri detta material, kunde inga enhetliga samband
bekriftas. Adulta hannar tenderade emellertid att
varaaggresivare och dirmed framgéangsrikare. Half-
ten av revirinnehavarna atertog sina revir, men lika
manga nykomlingar beholl sin dominansférmaga.

Mot bakgrund av de erhéllna resultaten, torde
svarta rodstjirtens maojligheter att expandera vara
relativt begriansade. Ortstroheten dr forhallandevis
lag, men det finns dnda ganska gott om Gverskotts-
hannar. Detta tyder pa en mittad population, som
lider mer eller mindre akut brist pa lampliga revir/
biotoper. I ett perifert omrade som det vistsvenska,
kan man snarare forvinta en fortsatt variation i
besittningsfrekvens, bl. a. beroende pa miljo- och
slumpmassiga faktorer. Upptradandet hos individer
i det flytande bestandet dr fortfarande till stora delar
holjt i dunkel, nagot som framtida forskningsinsat-
ser skulle kunna bringa storre klarhet i.
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och Mats Lundberg. Kenneth Bengtsson har med sin
inspirerande entusiasm varit till ovérderlig hjélp i
féltarbetet. Frank Gotmark och Bengt Silverin, Zoo-
logiska institutionen Géteborgs Universitet, har bi-
stitt med rad och praktisk hjilp, bl. a. vid tillstands-
ansokningar infor forflyttningsexperimentet. Kent
Nilsson, Rudi Jelinek och Mats Lundberg har svarat
for fotodokumentationen. Getterons fagelstation och
Varbergs Ornitologiska Forening upplét vélvilligt
utrymme for burarna under experimentet samt gav
mig tillgang till féreningens datorer. Wolf Jenning
har delat med sig av sin rika erfarenhet av burhall-
ning och praktisk skotsel av faglar. Berith Cavallin
har ocksa latit mig ta del av sina burforsok av
tornsangare. Christer Andersson har tecknat vinjet-
ter till figurerna och Stig Carlsson har varit behjélp-
lig med utskrift av vissa figurer. En midngd foretag
har utfirdat tilltrddestillstand till sina industriomra-
den. Ett sirskilt tack riktas till Sveriges Ornitologis-
ka Forening for mangarigt stod och ekonomisk er-
sittning genom Elis Wides fond. Stipendier har
ocksa erhallits fran Géteborgs Ornitologiska Foren-
ings forskningsfond.
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Summary

Pattern of territory establishment in males, territory
quality and floaters in a marginal population of
Black Redstart Phoenicurus ochruros.

The Black Redstart in southwestern Sweden has
been well investigated during the last fifteen years
with respect to territory density, population structure
and breeding biology (Andersson 1982, 1987, 1990a).
The breeding biology differs in several ways from
that of southern European populations. Fledging
success is lower, the proportion of second broods
fewer, the breeding season is later and the range of
nesting habitats more limited. This paper extends
my previous studies on territoriality, among other
things, with a removal experiments.

Material and methods

The material consists of 141 establishments of terri-
torial males during 1983—1994 in 55 different terri-
tories, located in harbour and industrial environ-
ments in the cities of Goteborg, Varberg and Falken-
berg. The territories were visited every two days
between 1 April and 30 June. The census efficiency
was high because used playback with a tape record-
er. Males that stayed at a site for more than a week
were classified as territorial. A good half of all
territorial males commenced breeding, while the
others remained unpaired. The territory size was
about2.2 ha (0.6-4.8) for paired and 2.0 ha (0.6-4.0)
for unpaired males. The total number of colour-
ringed birds in this study is 127 adult males (67 2y,
60 3y+) and 227 yearlings.

Removal experiments were carried out in 1991—
1994. The aim was to determine the number of
floaters and the ability of males of different catego-
ries to defend the territory. On average 2.4 days (0.5—
13) after arrival, 22 males (5 3y+, 17 2y) were
removed from their singing sites. The birds were
removed from nine optimal and five suboptimal
territories. Fifteen of the males (3 3y+, 12 2y) were
keptin ordinary cages appropriate for insectivorious
birds (80x40x40 cm) on average 3.8 days (0.5-12).
Later, five of them were released on their original
territories (2y), while 10 (3 3y+, 7 2y) were removed
16-35 kilometers in various directions. Seven males
(2 3y+, 5 2y) were removed without having been
caged. The males underwent no significant weight
decrease, on average —0,8% (—6.7%—+3.8%). Four
males (3 2y, 1 3y+) were placed in cages for one hour
onestablished territories, for testing the aggresion of

territorial males. The size of the floating population
was estimated at 26% on basis of: (1) proportion of
occupied territories where surplus males were ob-
served temporarily, (2) proportion of unmarked males
who were involved in territory conflicts, (3) propor-
tion of colour-ringed males, who disappeared from
the ringing site within one week, and (4) proportion
of territories that was reoccupied by new males after
removal of the territory owner.

The territory quality was classified by (1) percent-
age of years with occupation, (2) percentage of years
with breeding, and (3) percentage of fledged young
in relation to the mean number of successful broods
(3 young). I used the average of these three estimates
to create a score betwen 1 and 30. I defined territories
with a score of 7 or len to be suboptimal and the rest
to be optimal. Further, I defined optimal/suboptimal
as high respectively low quality, even if this terms
can have another significance in the ecological lit-
erature.

The characteristics of each territory was described
using the proportion of area with weeds, a raggid-
ness score (ragged facades, goodsyards etc. for nest
sites), and a score for amount of high buildings (song
posts). Raggidness was scored 1-3, less than one
third, one third to two thirds, and more than two
thirds of the territory with ragged structures. The
amount of high buildings was also scored 1-3, low,
average, and rich occurence.

Results

Territory quality

Half of the territories were optimal ones. There was
a significant relationship between weed areas and
territory quality (Fig. 1, r,=0.80, p=0.0001, n=50,
Spearman rank correlation test).

A significantly higher proportion of the optimal
territories showed a high environment raggidness,
compared with suboptimal ones (Table 1, x*=8.21,
df=1, p<0.01 (category 1 and 2 pooled) ). Optimal
territories were also characterisied by a higher oc-
curence of big and high building constructions (Ta-
ble 1, x*=5.30, df=1, p<0.05).

Frequency of occupation

Onaverage 57% of all territories were occupied each
year (Fig. 2). Only eight of all 55 territories (15%)
held singing males all years. These were optimal
territories, which were conspicuous especially dur-
ing the bad years 1985-1986, when establishment
was observed almost only on good territories. Male
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arrival date and establishment of optimal and subop-
timal territories is shown in Fig. 3 and 4. The average
arrival date was 25 April in optimal and on 15 May
in suboptimal territories.

Site fidelity

On average, 18% of all established territories held
males who returned to a previous territory, 94%
returning to optimal ones. These males (usually
adults), had often been successful during a previous
year. Further details about the origin of territorial
males appear in Fig. 5. In territories with new males
of unknown status, 32% were adults. The longest
period for one male to occupy the same area was four
years (two males).

Floating population

Twenty six percent of the whole male population
were floaters. Floaters were singing on average for
1.4 days, often in previously occupied territories.
Observations of such individuals were made in one
third of the territories. Usually they weres second-
year birds, who were observed during the whole
spring season, but even adults were represented. In
49 studied territory conflicts, 20 males were un-
marked and concidered to be floaters. 15 colour-
marked individuals of a total of 94, quickly disap-
peared from the study area, and were included in the
floating population. 13 of a total of 22 territories
were reoccupied by new males after removal exper-
iments.

Removal experiments

New males were established in 13 of 22 territories
from which the original owner had been removed
(59%, 8 2y, 5 3y+), all of them characterised as
optimal ones. The time needed for replacement was
on average 4.0 days (0.5-10), and adults established
themselves faster than second-year birds (Fig 7).
Almost all of them were previously unknown indi-
viduals. Optimal territories were reoccupited signif-
icantly earlier than territories of lower quality (Fig.
7,1=0.67, p=0.01, n=13, Spearman test). Seven of
17 males (41%, 2 3y+, 5 2y), that were removed and
released at another place, returned to the territory
where they were captured (Fig. 8). The time of
returning was on average 9.3 days (1-19), and it was
usually optimal territories which were reoccupied
by the same birds.

Eight territorial males (2y) of all 22 were con-
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fronted with replacement males when they were
either released from cages or returned at new site
after removal. Half of the males took back their
territories, while the other four winners, which were
new males, remained dominant. Three of four males,
which were kept in cages on different territories,
were attacked by adult territory owners. In the fourth
territory, held by a second-year owner, there was no
attack.

Discussion

The distribution and reproduction of the Black Red-
start in southwestern Sweden depend on the pres-
ence of suitable habitats. In Sweden, the presence of
unpaired territorial males and floaters is also much
higher than in many other breeding areas (Nesen-
honer 1956, Verbeek 1984, Glutz & Bauer 1988).
Previous observations showed that even unpaired
females occured in the study area (in lower number
than males). Absence of females can only on some
occasions explain failed breeding (Andersson 1987).

The time for territory establishment is very im-
portant for reproductive success. The frequency of
occupation is on average lower and more variable
than in southern populations (Nicolai 1988, Glutz
& Bauer 1988). Site fidelity is low compared to
many other species, and is the same for both adults
and second-year birds (e.g. Bezzel & Stiel 1977,
Mikkonen 1983, Tiainen 1983, Lanyon & Thomp-
son 1986). Males mainly occupy their previous
optimal territories, while some of those that return,
change from a bad territory to a better one (Jakob-
sson 1988, Hogstad 1988, Mgller 1982, Beletsky &
Orians 1987b).

Departures from the normal pattern of establish-
ment have sometimes been observed in the study
area (for example when second-year birds arrived
earlier than adult males), the adults were chased
away from the territory, even though they had bred
succesfully in a previous season (R. Andersson,
unpubl.). In other studies, for instance Jakobsson
(1988) and Landmann & Kollinsky (in print), an
opposite pattern has been found. Occupation time
for the replacement could be important (Krebs 1982).
One question is how characteristics of the males
influence territory establishment. The answer varies
in different studies, depending on species (Smith
1988, Hill 1990, Goétmark 1993). For the Black
Redstart, I think the mostimportant factoris to arrive
first to a suitable territory. In some species females
seem to choose optimal territories rather than good
quality of males (Alatalo et al. 1986).



Although site fidelity is of some significance,
new, previously unknown males, constitute the core
of the Black Redstart population in southwestern
Sweden. These mainly second-year birds constitute
73% of all territorial birds. The floating population
of 26% can be compared with 10% in the Skylark
(Delius 1965),44% in the Blackbird (Edwards 1977),
and 50% in the Rufous-collared Sparrow (Smith
1978). Itis possible that both floaters and the major-
ity of new territorial males have their origin in
southern populations (prolonged migration; Otter-
lind 1954). This is probably the explanation to the
great fluctuations in the Swedish Black Redstart
population.

The removal experiments show that both adult
and second-year males (in different individual cate-
gories) are capable to occupy, defend and retain
optimal territories as soon as it is possible. Optimal
territories were reoccupied earlier than territories of
a lower quality, and adults established faster than
second-year birds. In many other studies, replace-
ments were made by neighbours (Krebs 1971, Belet-

sky & Orians 1987a), but not among Black Red-
starts. When males were removed and released at a
new site, they returned surprisingly often, even if
they had been singing on the original territory for
only one day. Removed males returned usually to
optimal territories. The confrontation experiments
did not give clear results, and other studies also led
to a wide range of conclusions, depending on, for
instance, how long the males had been kept in the
cages. The loss of weight is also an important factor
which affects the dominance on a territory (Krebs
1971, Beletsky & Orians 1987a, 1989). However,
half of the owners recaptured their territories, while
the other dominants were replacement males.

The Black Redstart’s possibility to expand is
limited especially due to an acute shortage of suita-
ble habitats. In the marginal Swedish range one must
continue to expect considerable variation in num-
bers, depending both on environmental conditions
and chance. The significance and nature of the
floating part of the population is still partly unclear,
and need further research.
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