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Samhéckande vadare pa strandiingar i sydvistra Sverige:

Predationsskydd eller habitatval?

LARS-AKE FLODIN, HENRY HIRSIMAKI & LARS-GORAN NOREN

It has been observed that non-aggressive waders breed
close to aggressive waders because of the predator protec-
tion that the latter may provide. We studied the associa-
tion, breeding success, and habitat selection of three non-
aggressive species (Tringa totanus, Calidris alpina schin-
zii and Philomachus pugnax) in an area where two aggres-
sive species (Vanellus vanellus and Limosa limosa) also
bred. We analysed four predictions that ought to be valid
for the non-aggressive species if they obtained protection
by breeding close to the aggressive ones: they would (1)
breed at the same time, (2) prefer to breed within the
territories of the aggressive species, (3) show higher breed-
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ing success within than outside the territories of the ag-
gressive species, and (4) not differ from the aggressive
species in habitat selection. We found no support for any
of the predictions. Instead we found that the non-aggres-
sive species selected higher vegetation for their nest sites.
Thus, the better nest protection of higher vegetation was
more important than predator protection given by the
aggressive species.
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Inledning

De vadare som hédckar pa sydsvenska stranddngar
kan delas in i tva grupper vad giller strategier att
skydda boplatsen mot predatorer. Det finns dels
aggressiva arter, t.ex. tofsvipa Vanellus vanellus och
rodspov Limosa limosa, som aktivt forsvarar sin
boplats och genom attacker forsoker jaga bort poten-
tiella predatorer. Deras bon ligger oftast 5ppet och dr
ldtta att upptidcka pa langt hall. Dessutom finns det
arter som inte aktivt forsvarar sina bon eller ungar,
t.ex rodbena Tringa totanus, sydlig kiarrsnidppa
Calidris alpina schinzii och brushane Philomachus
pugnax. Dessa placerar ofta sina bon i hogre vegeta-
tion.

Maénga icke-aggressiva fagelarter placerar sina
bon inom aggressiva arters revir. Pa detta sitt kan de
icke-aggressiva dra nytta av de aggressivas forméaga
att aktivt halla predatorer pa avstind. Andfaglar
héckar t.ex. ofta i mas- och trutkolonier for att fa
bittre predatorskydd (t.ex. Bengtson 1972, Gotmark
& Ahlund 1988). Pa samma sitt menar Kvarne
(1973), Dyrcz et al. (1981) och Larsen & Moldsvor
(1992) att d@ven icke-aggressiva vadare aktivt uppso-

ker och placerar sina bon inom aggressiva arters
forsvarsomrade, vilket skulle ge ett 6kat skydd mot
predatorer och ddrmed en bittre hidckningsfram-
gang. Samma forklaring ger Eriksson & Gotmark
(1982) till de hogre titheterna av tittingar inom
jamfort med utanfor tofsviperevir pa myrar. Dessa
slutsatser stods av studier som visat att rodbenor som
héckade néra tofsvipebon hade dubbelt s hog klack-
ningsfrekvens som individer som hickade lingre
ifran tofsvipor (Cramp & Simmons 1982). Experi-
mentella studier dér konstgjorda reden utplacerades
inom och utanfor aggressiva arters revir har ocksa
visat att predationen &r ldgre i ndrheten av aggressi-
va arters bon (Goransson et al. 1975, Gotmark &
Ahlund 1988).

Om icke-aggressiva arter far ett bittre predator-
skydd da de hackar inom aggressiva arters forsvars-
omrade 4n om de héckar utanfoér kan man férvénta
sig foljande:

1. Héackning sker tidsmassigt ndstan synkront for
de tva grupperna. De aggressiva maste finnas pa
plats nér de icke-aggressiva etablerar sig.
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2. Proportionellt sett fler par icke-aggressiva arter
hickar innanfor dn utanfor de aggressiva arternas
forsvarsomrade.

3. De par av icke-aggressiva arter som hidckar nédra
de aggressiva har battre hdckningsresultat &n de som
hédckar langre ifran.

4. Habitatvalet dr underordnat nirheten till de
aggressiva arterna, vilket bor innebara att skillnader-
naivegetationshojd mellan de stéllen dér aggressiva
och icke-agressiva arter viljer att ldgga sina bon dr
sma. Detta giller under forutsittning att vegetatio-
nen inte dr mosaikartat uppdelad i sma ytor.

I denna studie testas dessa hypoteser genom ana-
lyser av boplatsval, hdckningssynkronisering och
klackningsframgéang hos fem samhéckande vadarar-
ter, tva aggressiva (tofsvipa och rédspov) och tre
icke-aggressiva (rodbena, kérrsndppa och brus—
hane).

Undersokningsomrade och metoder

Studien utfordes fran mitten av april till slutet av juni
1986 och 1987 inom Getterons Naturreservat. Re-
servatet dr drygt 350 ha stort och #r beldget pa
svenska vistkusten vid mynningen av Himlean norr
om Varberg. Arealen ér i grova drag uppdelad pa

Flygfalt
Air strip

Fig 1. Getterons naturreservat,
undersokningsomradet prickat.

Getterdns nature reserve,
study area dotted.
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klarvatten (103 ha), bladvass och siav (Phragmites
australis, Scirpus maritimus och S. tabernaemonta-
ni; 41 ha), grasmark (170 ha), jordbruksmark (26 ha)
och 6vrig mark (10 ha). Vadarstudierna utférdes pa
de drygt 20 ha stora grasmarkerna i reservatets
sydvistra del (Fig 1). Har karterades vegetationen
enligt den uppdelning som forordas av Nordiska
Ministerradet (1984). Till storsta delen bestér dngs-
vegetationen av enhetlig salttdg-rodsvingeltyp (Jun-
cus gerardii-Festuca rubra) med inslag av agnsiv-
krypvenstyp (Elocharis uniglumis-Agrostis stoloni-
fera) i de fuktigaste delarna. Omradet genomkorsas
av ett par, ndgot hogre beldgna, “asar” med vad som
ndrmast kan betecknas som &ng av tuvtateltyp
(Deschampsia caespitosa). Vid tiden for studien var
tuvigheten p dngen enhetligt 14g (> 10 tuvor/10 m?)
och omrédet betades av kvigor med en intensitet av
2 djur/ha, vilket innebar att grassvalen var kort-
betad.

Natur-
center



Bon av rodspov och tofsvipa lokaliserades genom
att vi pa avstdnd observerade ruvande faglar. For att
uppticka bon av dvriga arter genomsoktes omradet
dven till fots och ruvande faglar stottes. Samtliga bon
kontrollerades varannan eller var tredje dag. Nérva-
ron av ungar i ndrheten av boet eller sma skalfrag-
ment i botten av bobalen ansdgs vara kriterier pa att
klackning skett (Beintema & Miiskens 1987).

Vegetationshojden runt bona mittes med hjilp av
cm-graderade skidrmar, som placerades pa avstin-
den 0,5, 1,0 och 3,0 meter fran boet i de fyra
huvudvéderstrecken. Skidrmarna fotograferades med
diafilm. Bilderna projicerades sedan upp och vege-
tationens medelhdjd avldstes till ndrmaste cm. Totalt
mittes alltsd vegetationshdjden i 12 punkter runt
varje bo. Metoden finns utforligt beskriven i Flodin
etal. (1990). For att fa ett matt pA medelvegetations-
hojden inom hela provytan slumpades 48 punkter ut,
och i dessa gjordes matningar av vegetationshdjden
pé samma sitt som beskrivits ovan. Nér vi analyse-
rade vegetationshojden vid de olika arternas bon tog
vi dven med data for 19 bon fran 1985. Den genom-
snittliga vegetationshojden skiljde sig inte mellan
1985 och 1986-87 (z=-1,34; P=0,18; Wilcoxons
test for tva oberoende grupper).

Andelen forstorda bon har beridknats pa tva sitt.
Orsaken till boforlusterna har berdknats i procent
medan predationsfrekvensen har beréknats som dag-
lig bodverlevnad (S) enligt (Mayfield 1961, 1975).
Eftersom det i detta ssmmanhang &r predationsris-
ken som é&r intressant medtogs endast bon som
forlorats genom predation och bon som kldckt i
dessa berdkningar. Bopredationen (P) beréknades
som 1-S. Med denna metod kompenseras for att bon
patriffas i olika stadier av dggldggnings- och ruv-
ningsperioden (se Mayfield 1961, 1975).

For att kunna berdkna dggliggnings- och ruv-
ningstidens langd har foljande antal dagar, vilka

hémtats fran Cramp & Simmons (1982), adderats till
den kinda tidpunkten for dgglaggningens start: for
tofsvipa 6 dagars dgglaggning och 27 dagars ruv-
ning, for rodspov 6 respektive 23, for rodbena 6
respektive 24, for kérrsndppa 6 respektive 22 och for
brushane 5 dagars dggldaggning och 22 dagars ruv-
ning. Starten for dggldaggningen berdknades som
medelvirdet for starten av forstakullar.

Tofsvipornas aktionsradie for anti-predatorbete-
ende sattes till 50 meter pa grundval av de 40-60
meter som anges av Elliot (1985). Rodspov angriper
fiskmés Larus canus och krdka Corvus corone pa ett
genomsnittligt avstdnd av 43 meter fran boet (Glutz
et al. 1977). 50 m har darfor anvédnts som matt dven
pé rodspovens forsvarsomrade.

Resultat
Vegetationshojd

Tofsvipa och rodspov (aggressiva) valde boplatser
ddr vegetationen var mycket14g, i genomsnitt 5,0 cm
(s=2,2). Karrsndppa, brushane och rodbena (icke-
aggressiva) lade sina bon dér vixtligheten var hogre
(x=8,5, s=3,6). Vegetationshojden for de enskilda
arterna visas i Tabell 1. Skillnaden i vegetationshdjd
vid de bada gruppernas boplatser var statistiskt sig-
nifikant (z=6,08, P<<0,001, Wilcoxons test for tva
oberoende grupper). Inom respektive grupp fanns
dockinga signifikanta skillnader (aggressiva: z=0,81,
P>0,05, icke aggressiva: x*=0,86, P>0,05, df=2,
Kruskal-Wallis varianstest, se Tabell 1). Vid jamfo6-
relse mellan hela omradet och de olika arternas
boplatser var det bara runt rodbenans bon som
vegetationshdjden var signifikant skiljd fran de slum-
pade punkterna (z=3,12, P<<0,01, se Tabell 1). Vege-
tationshojden 0,5, 1,0 och 3,0 meter fran bona skilj-
de sig inte signifikant vare sig for de aggressiva
(Flodin et al.1990) eller de icke-aggressiva arterna

Tabell 1. Vegetationshojder vid de olika vadararternas bon inom studieomradet.
Height of vegetation at the nests of the different species in the study area.

Art Vegetationshojd (cm) Antal bon
Species Height of vegetation No. of nests
medel mean S

Tofsvipa Lapwing 4,9 2,1 60
Rodspov Black-tailed Godwit 5 2,6 16
Kiérrsndppa Dunlin 7,8 3,8 11
Rodbena Redshank 8,5 3,6 52
Brushane Ruff 9,1 2,0 3
Slumppunkter Random points 6,2 2,9 48
Medelvirde alla bon Mean all nests 6,6 2,8 142
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Tabell 2. Ruvningsperioder for vadare hickande inom studieomradet 1986-87 (endast par med kénd start for

ruvning)

Incubation periods of waders breeding in the study area in 1986-87 (only pairs with known start in incubation).

1986 1987

Art Antal bon Genomsnittlig Antal bon Genomsnittlig

ruvningstid ruvningstid
Species No. of nests  Average incubation No. of nests Average incubation

period period

Tofsvipa Lapwing 18 26/4-23/5 16 20/4-17/5
Kérrsnappa Dunlin 4 14/5- 5/6 5 21/5-12/6
Brushane Ruff 1 21/5-12/6 1 6/6-28/6
Rodspov Black-tailed Godwit 4 2/5-25/5 4 3/5-25/5
Rodbena Redshank 16 24/5-18/6 19 18/5-12/6

(x*=0,07,P=0,97, df=2, Kruskal-Wallis varianstest),
vilket visar att vegetationen ej var mosaikartad inom
provytan (se inledningen). Hojdskillnaderna mellan
artgrupperna kan forefalla sma, men dessa fa centi-
metrar speglar skillnaden mellan att boet 1dg pé
kortbetad gréssval och i omraden dér lagre tuvor
med fjolarsgris fanns kvar.

Ruvningsperiod

Den genomsnittliga ruvningsperioden for forstakul-
lar hos respektive art redovisas i Tabell 2. Tofsvipa
och rodspov péborjade ruvningen tidigast, medan
de senaste var brushane och rodbena. Tofsviporna
hade i stort sett kldckt ndr dessa bada arter pdborjade
ruvningen. Overlappet mellan tofsvipa och kirr-
sndppa var i medeltal en vecka.

Ruvningstiden for kdrrsnédppa, rodbena och brus-
hane sammanfoll alltsd endast i ringa grad med
tofsvipans (Tabell 2). Omlédggningar av tofsvipor
som fatt sina dggkullar forstorda gjorde att vissa
tofsviperevir fanns kvar dven efter tiden for klack-
ning av tofsvipornas forstakullar. For rodbena inne-
bar detta att en fjirdedel av dggldggnings- och ruv-

ningstiden 1ag inom tofsvipornas ruvningstid. Mot-
svarande virden for kdrrsndppa och brushane var
drygt en tredjedel, respektive inget alls (Tabell 3).
R&dspov var i detta avseende av mindre betydelse.
Beroende pa placeringen i unders6kningsomradet
sammanfoll endast tre ruvningsdygn for rodbena
med rédspov och ingenting for de Ovriga arterna.
Betydelsen av rodspovens nirvaro for de icke-ag-
gressiva vadarnas hickningsframgéng analyseras
darfor inte ytterligare.

Eftersom gruppernas dggldggnings- och ruvnings-
perioder i mycket liten utstrickning sammanfoll
tidsméssigt fanns ingen mojlighet att nirmare analy-
sera om proportionellt fler av de icke-aggressiva
vadarna hickade inom de aggressivas forsvarsomra-
de (forutsdgelse 2).

Booverlevnad

Under 1986 och 1987 registrerades paborjad dgg-
laggning eller ruvning i 120 bon, och i 79 av dessa
klacktes ungar. Andelen bon som férlorades genom
predation var 61 %. Ovriga bon forlorades pa grund
av trampskador orsakade av betesdjur (15 %), drénk-

Tabell 3. Andel (%) av dggldggnings- och ruvningstiden for de icke-aggressiva arterna inom tofsvipors aktionsradie
for anti-predatorbeteende (endast par med kénd start for ruvning)

Proportion (%) of laying and incubation time allocated to anti-predation behaviour by the non-aggressive species
within the action radius of Lapwings (only pairs with known start of incubation).

Art Rodbena Kérrsnéppa Brushane
Species Redshank Dunlin Ruff
1986 24,4 (n=16) 28,9 (n=4) 0 (n=1)
1987 26,3 (n=19) 38,8 (n=5) 0 (n=1)
Medel mean 1986-1987 25,4 (n=35) 33,8 (n=9) 0 (n=2)
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Tabell 4. Alla boférluster hos vadare hickande inom studieomrade.

All nest losses of waders breeding in the study area.

Rovade Drinkta Trampade Overgivna Totalt
Depredated Flooded Trampled Deserted

Art Species 86 87 86 87 86 87 86 87 86 87
Tofsvipa Lapwing 4 12 1 1 1 2 10 14
Kérrsndppa Dunlin 1 1 1 1 2 2
Brushane Ruff 1 1

Rodspov Black-tailed Godwit 3 3
Rodbena Redshank 3 2 1 1 2 4 5
Totalt 8 17 1 3 3 3 17 24

Tabell 5. Bopredation hos vadare korrigerad enligt Mayfield (1961,1975).
Nest predation corrected according to Mayfield (1961, 1975).

1986 1987 Béda aren

Both years
Art Species P A(%) n P A%) n P A(%) n
Tofsvipa Lapwing 21 17 24 48 40 30 36 30 54
Kérrsndppa Dunlin 72 33 3 0 0 3 28 17 6
Brushane Ruff - - 0 0 0 1 0 0 1
Rodspov Black-tailed Godwit 0 0 4 82 75 4 44 38 8
Rodbena Redshank 25 17 18 17 10 17 21 15 35
Totalt 24 16 49 38 31 55 31 24 104

P =Predation Predation rate.

A=Andel av bona som rovats Proportion of nests depredated.

n =antal bon no. of nests.

ning till f6ljd av hogt vattenstand (10 %) samt att
bona 6vergavs (15 %, Tabell 4). Av 70 rodspov- och
tofsvipebon révades 19 (27 %, Tabell 4). Hos de
arter som doljer sina bon (kédrrsndppa, brushane och
rodbena) var predationen ligre. Av 50 bon rovades
endast sex (12 %, Tabell 4). Skillnaden mellan
grupperna var dock ej signifikant (x*=3,34, df=1,
P>0,05, x*test).

Predationen berdknad enligt Mayfield (1961, 1975)
var i genomsnitt 31 % under 1986 och 1987 (Tabell
5). Skillnaden i bopredation mellan arterna var bety-
dande. Endast 21 % av rédbenebona rovades medan
motsvarande siffror for rodspov och tofsvipa var 44
respektive 36 %. Bopredationen var mycket hogre
1987 jimfort med foregdende ar. Okningen Ater-
fanns helt hos de aggressiva arterna (Tabell 5).

I Tabell 6 anges antalet bon av de icke-aggressiva
arterna som placerats inom, respektive utanfor tofs-
vipepars potentiella forsvaromréade. Vi fann ingen
signifikant skillnad mellan andelen rovade bon av

-icke-aggressiva vadare som hickade inom, respekti-

ve utanfor tofsvipornas forsvarsomraden (x*=1,28,
df=1, P>0,05, x*test, Tabell 6).

Diskussion

Flera studier har visat att figelarter som inte formar
avhysa predatorer genom aggressivt beteende nar
battre hiackningsresultat om de placerar sina bon
inom aggressiva arters revir (t.ex.Bengtson 1972,
Goransson et.al 1975, Cramp & Simmons 1982,
Gotmark & Ahlund 1988). Resultaten i denna studie
gav inget stod for att arter som aktivt forsvarar sin
boplats utnyttjas som skydd mot predatorer eftersom
ingen av de tre forutsdgelserna som kunde analyse-
ras bekriftades. .

For det forsta var hackningen for de tva grupperna
inte synkron. De aggressiva arterna hiackade betyd-
ligt tidigare &n de icke-aggressiva, och framfor allt
rodspovarna men dven tofsviporna hade klackt nér
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Tabell 6. Antalet bon i och utanfor aktiva tofsviperevir. Antalet avser bon dir dggldggningen paborjats innan
vipbona var kldckta. Siffran inom parantes anger antalet rovade bon.

No. of nests within and outside active territories of Lapwings. The numbers refer to nests where laying started
before hatching of the Lapwing eggs. The figures within parentheses give the number of depredated nests.

Art Rodbena Kérrsnéppa Brushane Totalt
Species Redshank Dunlin Ruff
inom  utan inom  utan inom  utan inom  utan
1986 9 10 3 1 0 1 12 12
2 )] )] (0) 0) 0) 3) ()]
1987 12 8 3 2 0 1 15 11
2 0) 0) 0) 0) 0) ) 0)
Totalt 21 18 6 3 0 2 27 23
@ ey (€Y 0) 0) 0) ®) ()]

de 6vriga arterna paborjade sin ruvning. Efter kldck-
ningen ldmnade tofsviporna boomradet for att upp-
soka vattenhéllande sdnkor eller strinderna vid den
ndrbeldgna grunda havsviken, dir fodotillgangen
var bittre. Detta motsvarar en forflyttning pa 100—
200 m (Flodin et al. 1990). Liknande beteende har
tidigare dokumenterats i Skottland av Redfern (1982),
som dven konstaterade att boplatsvalet inte alltid
Overensstimmer med ungarnas krav pa fodosoks-
omraden. Rodspov har ett liknande beteende, dér
reviret 6verges efter klackningen varefter ett rorligt
revir runt ungarna forsvaras (Lind 1961).

For det andra var predationen pa de icke-aggressi-
va arternas bon inte ldgre inom 4n utanfor tofsvipe-
reviren. Aven om det totala antalet rovade bon var
lagt borde man kunna skonja en tendens till ldgre
predation i nirheten av vipbona (jmf. Tabell 6).
Visserligen hade tofsviporna som hickade titt inom
den undersokta provytan bittre kldckningsresultat
(Flodin et al.1990), men om detta berodde pa ett
forbattrat forsvar mot predatorer sé hade det av allt
att doma ingen positiv effekt pé de icke-aggressiva
arternas hackningsframgang.

For det tredje var det en signifikant skillnad mel-
lan vegetationshojden dir tofsviporna/rédspovarna
och de icke-aggressiva arterna hade sina bon, vilket
indikerar att habitategenskaper var betydelsefulla
for de icke-aggressiva arterna da de valde boplats.

Det finns flera tédnkbara forklaringar till att resul-
tatet av denna studie inte 6verensstimde med forut-
sdgelserna och resultaten av andra studier. Nar det
giller situationer da icke-aggressiva arter uppsoker
aggressiva arter menar Alberico et al. (1991) att var
den aggressiva arten befinner sig i hickningscykeln
dr av stor betydelse. Framfor allt rodspovarna, men
dven tofsviporna var néstan helt klara med ruvning-
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eninnande 6vriga arterna hann ligga sina dgg, vilket
innebér att rodbenor, kidrrsndppor och brushanar
som placerat sina bon i de aggressiva arternas revir
endast i begrinsad utstrickning kunde utnyttja pre-
datorskyddet fran dessaidet aktuella studieomradet.

Typen av predator kan ocksd ha betydelse for
predationsmonstret, vilket kan forklara skillnader i
beteende mellan vadare som hickar pé olika lokaler.
Aggressiva fagelarters boforsvar har visat sig vara
mest effektivt mot fagelpredatorer (Wiklund 1982,
Elliot 1985). Mot marklevande predatorer kan effek-
ten vara motsatt med 6kad sarbarhet till f6ljd (Larsen
& Moldsvor 1992). Déa de flesta boforlusterna
skedde nattetid kunde predation bara iakttagas vid
ett fatal tillfdllen inom studieomradet. Predatorns art
har ej heller sikert kunnat bestimmas, men fynd av
krossade dggskal med bitmarken tyder pa att det var
ett diggdjur (Green et al. 1987), troligen mink eller
grivling, som férekom inom omradet under studien
(egna obs.)

Ett bittre hackningsresultat i ndrheten av aggres-
siva arter dr saledes inte alltid en sjdlvklarhet. Ge-
nom aggressiva faglars hogljudda och idgonfallande
avledningsbeteenden och attacker kan dessutom bop-
redatorers intresse vickas, med 6kad predation dven
pa nirliggande bon som resultat. Ett beteende dar
bona sprids ut kan ddrfor vara mer gynnsamt pa vissa
lokaler (t.ex. Tinbergen et al. 1967, Page et al.1983).
For rodbena, kirrsnippa och brushane kan i sa fall
detbésta boplatsvalet inom det aktuella studieomra-
det vara en avvigning mellan vinsten av ett okat
predatorskydd och kostnaderna for tithetsberoende
predation.

Sammanfattningsvis gav denna studie inte ndgot
stod for att vadararter som inte aktivt férsvarar bo
och ungar valde att hiicka i nidrheten av aggressiva



arter for att minska risken fér bopredation. I stillet
forefoll habitatskvaliteer, som t.ex. tillgdngen pa
skyddande vegetation vid boet vara av betydelse.

Tack

speciellt till Donald Blomqvist, som genom uppre-
pade genomlédsningar och samtal bidragit till upp-
satsens utformning. Vidare till Mikael Hake, Ake
Berg och Olof Johansson som givit virdefulla syn-
punkter pd manuskriptet. Kostnader i samband med
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Summary

Associative breeding of waders on shore meadows in
southwestern Sweden: predator protection or habi-
tat selection?

It has been observed that many non-aggressive bird
species breed in association with aggressive species,
and it has been suggested that this is because the
aggressive species provide protection against pred-
ators. Among waders breeding on shore meadows
there are some aggressive and some non-aggressive
species. Lapwings and Black-tailed Godwits active-
ly defend their territories by attacking and chasing
predators whereas Redshanks, Dunlins and Reeves
show much more timid behaviours. The nests of the
former are often located quite open in low vegetation
and are easy to detect. The latter hide their nests in
higher vegetation.

If the non-aggressive species benefit from preda-
tor protection by breeding within the defended area
of an aggressive species rather than outside that area,
one would expect the following predictions to be
valid: (1) The timid species should breed in synchro-
ny with the aggressive species. (2) A higher propor-
tion of the timid species should breed within the
defended area than outside it. (3) The pairs of the
timid species that breed within a defended area
should have higher breeding succes than those breed-
ing outside it. (4) The habitat should be less inportant
than predator protection. Hence the vegetation height

29



of the nest sites of timid and aggressive species
should be similar.

We tested these four prediction by analysing nest
site selection, breeding synchrony and breeding suc-
cess of Redshanks, Dunlins and Reeves when breed-
ing in association with Lapwings and Black-tailed
Godwits. The study was made in April through June
in 1986 and 1987 at Getterons nature reserve on the
Swedish west coast near Varberg. Our study was
made withing a 20 ha area in the southern part of the
reserve (Fig. 1) where the vegetation was dominated
by the Juncus gerardii-Festuca rubra association
with Elocharis uniglumis-Agrostis stolonifiera patch-
es in wetter parts and Deschampsia caespitosa on
two low ridges. The area was well grazed by 2 cattle
per ha, and the tussocks were few (less than 10 per 10
m?) and evenly distributed.

We located all nests and visted them every second
or third day. We measured vegetation height at three
distances from each nest (0.5, 1.0 and 3.0 m).

The vegetation height at the nests of Lapwings and
Black-tailed Godwits was 5.0 cm whereas it was 8.5
cm at the nest of the Redshanks, Dunlins and Reeves
(Table 1). This difference may seem small but was
significant and reflects the fact that the nests of the
aggressive species were found on open, short-grazed
patches and those of the timid species among tufts of
dry grass.

The comparison of the incubation periods of the
timid and aggressive species (Table 2) shows that
there was little overlap. Because of this it was not
possible to test prediction 2. It was only the Lapwing
that could be of some potential importance since for
the Black-tailed Godwit there was an overlap of only
three days with the Redshank and nothing with the
other species.
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27 % of the nests of the aggressive species were
lost compared with only 12 % of the nests of the
timid species. The nest losses of the latter mostly
depended on depredation (61 % of the losses; Table
4). The predation rates according to Mayfields meth-
ods are given i Table 5. Table 6 shows the number of
nests of the timid species that were located within the
defended areas of the Lapwings. There was no
difference in depredation rate within and outside
defended areas.

There are several possible explanations why our
results did not agree with other studies. The most
important one seems to be the lack of synchrony in
the times of breeding. The Lapwings were leaving
the area with their young to look for more suitable
feeding habitats when the timid species started to
breed. In areas with a higher degree of synchrony the
predator protection effect may be important. The
type of predator may also be important. We have
little evidence about the kind of predators that oper-
ated in our area. Most losses occurred at night and
the few signs we got indicated Mink and Badger,
which both were observed in the area. Such preda-
tors may even find it easier to locate nests if they are
aggregated. Hence it is not always clear that one
should assume any benefits for timid species to
associate with aggressive species. The behaviour of
the latter may even attract predators.

For the three timid species in our study area the
benefits from predator protection by aggressive spe-
cies was not large enough to eliminate the cost of
density dependent predation. Hence the birds pre-
ferred to locate their nests in higher vegetation
which gave better protection against predators than
the lower vegetation around the nests of the aggres-
sive species.



