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The Red-backed Shrike Lanius collurio in southeastern Sweden:

Breeding biology

VIKING OLSSON

The breeding biology of Red-backed Shrikes was studied
in Gryt, southeastern Sweden from 1956-94. The shrikes
used many different kinds of nest sites and a variety of nest
materials. Parallel to an increased colonization of planted
clear-cuts, young spruce has become more often used as
a nest site. Mean clutch size was 5.3 eggs when also late
clutches and repeat layings were included. The mean size
of clutches in May was 5.64, with a marked decrease
during the course of the summer. Average breeding suc-
cess was 3.4 fledged young, with failing nests included,
while it was 4.3 for successful nests (i.e. nests from which
at least one young fledged). Nests suffering total loss
made up 19.8% of all nests; total loss was mostly the result
of predation. There were great differences in breeding
success between favourable and unfavourable springs.
Juvenile Red-backed Shrikes stayed near the nest up to

Abstract

one month after fledging after which they left, often still
together and attended by the adults. Breeding success was
good in the study area over the whole study period, and,
contrary to the situation in other parts of Sweden, the local
population showed no signs of a decline. Such a decline
has been very marked (75% or more) in the northern part
of the breeding area. Periods of bad weather there seem
to hit the population harder than further south. Probably
the poor reproduction reported for the Swedish population
of Red-backed Shrikes refers to these marginal areas of
the breeding range. It is possible that the shrikes are
negatively affected by factors acting during the major part
of the year when they live outside the Swedish breeding
area.

Viking Olsson, Stigarvéiigen 1, 611 65 Nykoping, Sweden

Received 19 April 1994, Accepted 15 November 1994, Editor: J.-A. Nilsson

Introduction

A marked decrease of Red-backed Shrike Lanius
collurio populations has been documented in large
parts of Western and Central Europe (Kowalski
1987). An increase in precipitation in the breeding
season, large habitat changes and the use of herbi-
cides and insecticides have been proposed as the
main causes of the decline (Holzinger 1987, Kowal-
ski 1987). In Sweden, a decrease has also been
recorded in both the breeding areas (Svensson 1994)
and at bird observatories along the species’ migra-
tion routes (Pettersson 1993). Pettersson found that
the decrease started at the beginning of the 1980s and
that it was first reflected in a lower proportion of
juvenile birds, indicating a low reproductive rate in
the recruitment areas to the north. However, details
on the actual breeding success of the Swedish pop-
ulation of Red-backed Shrikes are lacking, but desir-
able. In acompanion paper (Olsson 1995), details on
habitat and territory have been treated. Here the
breeding biology will be considered in more detail.

Material and methods

The study was made in Gryt in the province of
Ostergotland (50°10°N, 16°50°E) during several
decades but more intensively during the late 1980s
and, especially, from 1990 to 1994. For a description
of the area and its climate, see Olsson (1995).

The Red-backed Shrike arrives very late in spring
and leaves the breeding area early in autumn. This
makes the territory a strict breeding territory. The
male usually arrives a few days before the female
and immediately announces his possession of a
restricted area from high vantage points. In those 27
years during the period 1956-91 for which reliable
data exist, the mean date of first arrival was 16 May
(+4.2 days, S.D.; Fig.1).

After pairing the shrikes soon turn to a very
elusive living. The nest-building period is short —
only some 5-6 days — and does not give an investi-
gator much time to locate a number of nests. The
species is also very sensitive to disturbance and may
desert the nest during the construction phase and
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Fig.1. Distribution of dates of first arrival (%) of Red-backed
Shrikes during 1956-1991 (N=27; lower histogram) and of
laying dates (%) during 1959-1993 (N=195 clutches; upper
histogram) in Gryt. Median dates indicated by arrows.
Tornskatans forsta ankomstdag pa varen (%) till Gryt under
perioden 1956—1991 (N=27; nedre histogrammet) och datum
forlaggningsstarten i 195 kullar under dren 19591993 (évre
histogrammet). Mediandatum indikerat med pil.

even later with eggs in the nest cup (Durango 1963).
For these reasons, most nest search must be done
later on.

The data on nests gathered here will have some-
what different origins which explains why the total
number of nests varies in different calculations.
Ideally, for calculations of clutch size, only nests
found during incubation should be used. Likewise,
calculations of the number of fledglings should
ideally be based on observations at the very latest
nestling stage. However, also in this case difficulties
arise with the Red-backed Shrike because the nest-
lings have a tendency to jump out of the nest at the
slightest disturbance several days before they are
able to fly even poorly. Already at the age of 13 days
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they may sit on the nest rim (Fig.3). For this reason,
ringing of the young and the last nest control at close
quarters should be done no later than 9—10 days after
hatching. The data on numbers of fledglings present-
ed here therefore refer to young of this age. Losses
after this stage and up to the point of fledging seem
to be very few, however.

Table 1. Nest sites of Red-backed Shrike Lanius collu-
rio in southeast Sweden during 1959-94.

Boplatsval hos tornskata i sydostra Sverige under dren
1959-94.

Nest site Boplats n %
Dogrose Rosa canina 54 222
Nypon

Juniper Juniperus communis 54 222
En

Blackthorn Prunus spinosa 51 21.0
Sldan

Spruce Picea abies 19 7.8
Gran

Blackberry Rubus fruticosus 17 7.0
Bjornbdr

Heap of dry branches and twigs 13 54
Rishog

Apple bush or tree Malus sylvestris 10 4.1
Vildapel

Nettles Urtica dioica and other herbs 7 2.9
Ndsslor och andra hoga orter

Alder Alnus glutinosa 4 1.6
Al

Hawthorn Crataegus oxyacantha 2 0.8
Hagtorn

Raspberry bush Rubus idaeus 2 0.8
Hallon

Alpine currant Ribes alpinum 2 0.8
Mabdr

Plum bush Prunus domestica 2 0.8
Plommonbuske

Pine Pinus sylvestris 2 0.8
Tall

Hazel Corylus avellana 1 0.4
Hassel

Goose-berry Ribes grossularia 1 0.4
Krusbdr

Bird cherry Prunus avium 1 0.4
Korsbdr

Black currant Ribes nigrum 1 0.4

Svarta vinbdr

243 100




Choice of nest site

Bushes presenting good perches for insect hunting
nearly always also provide good nesting sites. Re-
turning from one year to another shrikes show high
fidelity to their old territory and also often to nest
sites (see Fig.2 in Olsson 1995). The new nest may
sometimes even be built just above or very close to
the still remaining nest of the previous year. Once a
pair built their nest in the same twig fork from which
I had removed the old nest of the preceding year. I
have never seen shrikes re-use their nest, but once I
found a nest built in the cup of an old Song Thrush
Turdus philomelos nest.

The sites of 243 nests are shown in Table 1, which
demonstrates the shrike’s ability to vary their choice
of nest site. Choice, of course, depends not only on
the birds themselves but also on the availability of
different kinds of shrub. However, in territories with
many bushes of birch Betula spp., aspen Populus
tremula or sallow Salix spp., these were never used.
Many territories also contained plenty of young
Scots pine Pinus sylvestris, but these were used
extremely rarely compared with Norway spruce
Picea abies.

Spikes and thorns seemed to be very important to
make a bush a good nesting site. About half of all
nests (50.2%) were built in dogrose Rosa canina,
blackthorn Prunus spinosus and blackberry Rubus
Sruticosus (coll.). If junipers Juniperus communis,
which are also difficult for predators to penetrate, are
included, the proportion of spiny shrubs of all those
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Fig.2. Height above the ground of Red-backed Shrike nests
(N=208). Data from 1961-94.

Héjden dver marken for 208 tornskatebon under daren 1961—
94.

used for nesting rises to 72.4%. Besides shrub, heaps
of sticks and branches, and sometimes tall herbs,
were used as nest sites, but only rarely.

After nest loss, a pair of shrikes may choose quite
a different kind of site and location for the repeat
nest. In one case, when the first nest which was well
hidden in a rose bush, was spoiled by a storm, the

Table 2. Weight (g dry weight; g.d.w.) in per cent of different nesting materials in five (1-10) nests of Red-backed

Shrike from the years 1991-92.

Medelvikt (g torrvikt) i procentuell andel i fem olika bon (1-10) av tornskata, 1991-92.

Nest materials Nest no. Bo nr Mean Mean
Bomaterial 1 3 4 7 10 g.d.w. %
Grass Grds 14.7 15.3 58.5 27.1 2.4 8.8 22.4
Dry herb stems Torra ortstinglar 53.7 1.6 12.5 0.6 8.2 5.9 14.9
Moss Mossa 11.4 8.9 3.8 25.5 - 4.2 10.7
Dry sticks Torra pinnar 0.8 3.1 5.5 11.7 32.5 4.2 10.5
Fine roots Tunna rottrdadar 6.7 5.1 13.6 1.8 28.7 4.1 10.4
Roots of Agropyron repens

Kvickrotsrotter 1.5 42.3 - - - 3.7 9.6
Bast from Juniper bush Enbast 0.5 4.4 - 24.2 1.1 2.7 6.9
Plant— and animal wool

Viixt- och djurhar, ull - 9.8 - 0.6 15.6 2.1 5.2
Lichens Lav - - 0.7 1.9 34 0.5 1.2
Other Ovrigt 10.7 9.5 Sull 6.7 8.1 3.2 8.1
Nest weight Bovikt (g.d.w.) 40.0 43.0 31.4 45.6 36.9 39.4
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new nest was builtin a very open site in a small apple
Malus sylvestris tree. Another nest, well concealed
and placed very low in a small blackthorn bush, was
depredated, and a new nest was immediately built
3.7 m high on a branch, also in an apple tree. This
nest was exceptional, especially by having been
built so high above the ground.

Nest sites higher than 2.5 m were rare, and those
above 3 m extremely rare (Fig.2). Most nests were
built0.5—-1.5 m above the ground, at a median height
of 1.1 m. Evenextremely low nests were mostly built
without real contact with the ground, on some twigs
Or roots.

Nest materials

Red-backed Shrikes vary their choice of nesting
material considerably (Table 2). In fact, they seem to
pick up just what is within reach. In the nest of one
pair living in a small area of wasteland in open,
cultivated fields (nest 3), more than 40% of the nest
by dry weight consisted of roots of Agropyron re-
pens, harrowed out from the soil by the farmer.
Another pair nesting in a clear-cut had used dry
sticks from cut bushes; these made up 30% of the
weight of the nest (nest 10). One nest (4) contained
more than 60% dry grass and yet another one (1)
more than 50% dry herb stems. In nest 7, fibers from
Juniper formed a large part (25%). According to
Poltz (1975), nests with a large amount of moss
would be atrisk as they easily get soaked in hard rain.
Only nest 7 contained much moss (25%), in one
moss was completely missing, and in the others the
amounts of this material were insignificant (Table
2).

Egg laying

In many cases, the date of laying of the first egg was
calculated from the age of the nestlings. The time
they stay in the nest is short and their age easy to
define (Fig.3). To nestling age I added an incubation
period of 14 days and the number of nestlings plus
eggs (when present), assuming the laying of one egg
per day.

Egg laying culminated in late May to early June,
with 2 June as the median date. This is about two
weeks after the mean date of first arrival (16 May) of
the shrikes in spring (Fig.1). The earliest clutch in
any year was started on 19 May, and the latest one
was initiated on 9 July. The latter clutch and many
others in late June and July may have been repeat
layings after total nest losses but their proportion of
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the total number of clutches recorded is impossible
to state. Fig.1 includes clutches from seasons with
all kinds of weather, normal, bad or exceptionally
good.

Late clutches may also represent first ones laid by
birds arriving late in the spring. At Ottenby Bird
Observatory about 200 km to the south of Gryt,
Engqvist & Pettersson (1986) found 26 May as the
median date of the spring passage of Red-backed
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Fig.3. Development of nestling Red-backed Shrikes from hatching to fledging. Numbers indicate age in days.

Tornskateungens utveckling fran kldckning till just efter boldmnandet. Siffror anger dalder i dygn.

Shrikes during the period 1950-84, but with consid-
erable migration going on also in the first and second
weeks of June.

In 1991, with an extremely bad weather, 22 June
was the mean starting date for the 12 clutches found,
i.e. about three weeks after the normal culmination.
The cause of such late laying may be either a late
arrival or a delayed egg-laying because of poor
nutritional state of the female.

Clutch size

Data from 91 clutches with eggs have here been
supplemented with data on 28 broods containing
both eggs and very small nestlings. The clutch size
distribution of these is shown in Table 3. During the
course of the breeding season, the size of the clutch
declines. Clutches laid in May (N=35) had a mean of
5.64 eggs, those in the period 1-15 June (N=53) 5.26
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Table 3. The number of eggs in 119 complete clutches of the Red-backed Shrike from the years 1980-1994 in
southeast Sweden.
Fordelningen av antalet dgg i 119 kullar hos tornskata under dren 1980—1994 i syddstra Sverige.

Clutch size Kullstorlek 3 4 5 6 7
Number of clutches Antal 3 10 56 47 3 n=119
% 2.5 8.4 47.1 39.5 2.5 Mean=5.3

eggs, and those from 16 June onwards 4.37 eggs
(Fig.4). Similar series from May to July have been
calculated in other parts of the species’ breeding  For 91 clutches the number and fate of the eggs are
area, e.g. England (5.3-4.6-3.5; Ash 1970), France ~ known. The mean number of fledged young was 3.5,
(5.37-4.73-4.0; Lefranc 1979) and Switzerland  calculated for all nests including those suffering

Breeding success

(5.51-5.03-4.57; Luder 1986). total loss. In successful nests, i.e. those producing at
7 A ® ®
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Fig.4. The seasonal decline in clutch size of the Red-backed Shrike in Gryt. Data from 1956—-1992. Equation of the line: Y=6.37
—-0.03X.

Kullstorlekens minskning med séisongens framskridande hos térnskatori Gryt. Data frdn perioden 1956-1992. Linjens ekvation:
Y=6.37 - 0.03X.
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least one fledged young, the mean was 4.3. In only
34 of the 91 broods (37.4%) the number of fledged
young was the same as the original number of eggs
in the nest. In the remaining 57 nests either partial or
complete losses occurred. Eighteen broods (19.8%)
were totally spoiled, 15 of them by predation, one by
rain and storm, and the remaining two were deserted
for unknown reasons.

Out of a total number of 465 eggs, 29 (6.2%)
remained unhatched in the nest together with the
nestlings. However, calculations show that another
30 eggs were unsuccessful; these were either lost as
eggs or as nestlings that had been removed dead or
alive from the nest.

As a consequence of the Red-backed Shrike’s
choice of prey and hunting modes (Olsson 1995), its
breeding success may be affected by even small
variations in weather. In a very wet week of July
1982, the shrikes at one nest were seen feeding their
young with earthworms. Eventually only one of the
originally six nestlings survived to fledging. In the
very cold and wet spring of 1991, the mean number
of eggs in the nests was a quite normal 5.2, but only
a mean of 2.1 young fledged. Considering only the
few nests from which at least one young fledged
(N=7), the corresponding number was 3.6. In con-
trast, in the three favourable (dry and hot) springs of
1989, 1990 and 1992, the mean number of fledglings
in successful nests was 4.9. Thus, in the long run,
production in good years may compensate for that in
bad years. But the above observations also show
how sensitive the Red-backed Shrike is to variations
in the weather and how disastrous even short, wet
cold spells may be.

Post-fledging period

The nestlings stay in the nest 14-16 days. During
their last 4-5 days in the nest they show a pro-
nounced behaviour that will help all or many of them
to survive a predation attempt. Still not able to fly
they simultaneously jump out of the nest and dive
deep into tall grass or herbs. There they remain
motionless until the adultbirds signal that the danger
is over.

Prolonged parental feeding keeps the brood to-
gether long after the young are fully fledged. In this
study, ringed young birds were several times found
quite near the nest up to a month after they left it.
After this period they begin to leave the territory. On
three occasions young birds were found 1-2 km
from the nest 5-6 weeks after fledging. In two of
these cases the brood was still together, with at least

one of the adult birds also present. In all three cases
they were found south of the original territory.
Possibly this was the prelude to real migration. Most
Red-backed Shrikes have already left the study area
at the end of August.

Discussion

Nesting

In their choice of nest site and in building the nest,
Red-backed Shrikes demonstrate adaptability. Even
rather great changes in their environment may not
cause them any difficulty with respect to these
activities. Environmental changes seem to have been
greatenough already to have caused changes in their
behaviour. As an example one can mention the
decline of open meadows and shrub-rich pastures in
Sweden and the contemporary increase of areas
planted with spruce. In the years 1959-79 only 5.6%
of the nests found were in young spruce, but from
1980-93 the corresponding figure was 9%. In Ger-
many, the trend has been the opposite, from 15.6%
of nests in spruce during 1968-73 to only 5% in
1980-85 (Jacober & Stauber 1987a). These authors’
explanation is that the spruce plantations now have
grown so tall that they no longer attract shrikes.
Thus, new planting of spruce must have ceased or
declined considerably in their study area in southern
Germany. In Sweden, this has certainly not been the
case, and will not be the case in the future.

Increased breeding in young spruce may have
negative effects, for instance on breeding success.
However, in their study of more than 800 nest sites,
Jacober & Stauber (1987a) found greater breeding
success (63%) in spruce than in other sites (45%)
They supposed that nests in spruce dry out faster
than others after heavy rain, and that the character-
istic horizontal layering of the twigs provides better
nest support than other bushes. The number of nests
in spruce in my study was rather small (N=19) but
predation resulting in total loss was very high
(23.5%). As shrikes, because of their hunting mode,
use plantations on which young spruce are dispersed
thinly, a nest bush tends to stand in a rather open
place, such as a glade or at the edge of the plantation.
This may increase the risk that the nest will be
discovered by predators.

Among shrikes renesting after nestloss, Ash (1970)
found a preference for placing the nest in the same
kind of site and saw a danger in the species’ inability
to turn to other nesting alternatives. This study,
however, demonstrated flexibility in the shrikes’
nest site selection. Yet, the re-planting of clearcuts
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with pine seems to have negative effects because
Red-backed Shrikes seem unable or unwilling to
build in young plants of this species.

Clutch size

In the present study area, the mean clutch size was
5.3 when all clutches laid throughout the summer
were included, i.e. also repeat layings. For much
older Swedish clutches, probably mostly from the
beginning of the 20th century, a mean size of 5.25
has been reported (Rosenius 1929) but the origin of
the clutches upon which this calculation was based
is not quite clear. In Finland, clutch size was 5.3-5.4
eggs (Haartman 1969).

For first clutches laid in May, the mean clutch size
was 5.64 in my study area. Corresponding values
were 5.3 in England (Ash 1970), 5.37 in France
(Lefranc 1979)and 5.51 in Switzerland (Luder 1986).
Asin several other bird species, the size of the clutch
of the Red-backed Shrike increases from west to east
(Lack 1947). In my study area no signs at all of a
decrease in clutch size have been found either com-
pared with Rosenius’ study or during the four dec-
ades of the present study.

Breeding success

The number of young fledging from successful nests
in this study was on average 4.3. The corresponding
value in England was 4.1 (Ash 1970) and in France
4.2 (Lefranc 1979). In studies of the productivity of
populations, it is important to know the production
of fledglings in all nests, including spoiled ones. In
Gryt, this has been on average 3.5, to be compared
with 2.7 in Germany (Jacober & Stauber 1987b) and
2.91in Switzerland (Rudin 1990). According to Jaco-
ber & Stauber (1987b) a pair of Red-backed Shrikes
must produce 2.9 fledglings per year to balance
mortality losses. Even if there may be differences in
mortality between Swedish and German popula-
tions, the productivity in Gryt seems quite satisfac-
tory.

In Switzerland, Luder (1986) found a gradual
delay in the arrival of the Red-backed Shrike in
spring. As a consequence, the proportion of clutches
started in May, with their larger number of eggs,
gradually decreased which influenced productivity
negatively. In the period 1960-85, he found a delay
of 0.28 days per year in the arrival of the birds. From
this he argues that the decrease of the Red-backed
Shrike in Switzerland is explained by factors affect-
ing the birds outside the breeding season.
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In my study area, the average first day of arrival
(1956-91) was 16 May. For the years 1930-54,
Durango (1956) found this date to be 18 May at Téby
north of Stockholm. The difference between these
two dates probably only reflects the latitudinal dif-
ference, Téby being about 170 km to the north of
Gryt. Thus, spring arrival of the shrikes in eastern
Sweden has not been delayed in later years. Neither
can any delay be found in the observations at Otten-
by Bird Observatory during the period 1959-85
(Enqvist & Pettersson 1986).

The decline of the Swedish population

Doubtless the Swedish population of the Red-backed
Shrike is declining (Svensson 1994). According to
Pettersson (1993) this decline first became evident
among juvenile birds leaving Sweden in autumn at
Ottenby, but later on also among adults. The present
study has not revealed any lowered reproduction in
this part of the species’ Swedish range, nor any
decline in population density (Olsson 1995). Studies
on strongly declining populations in both England
(Ash 1970) and Germany (Poltz 1975) have demon-
strated good breeding success in some populations
close to others with poor reproduction. In England,
the species has now gone extinct. In a long-term
study near Gothenburg, western Sweden, the breed-
ing population has long remained stable, and no
decline in breeding success has been observed (J.
Bergqvist in litt.).

On the other hand, reports from more northern
parts of the species’ Swedish range indicate poor
breeding success and a sharp population decline.
Here the species is living at the northern margin of its
European range. In the 1950s and 1060s, Durango
(1956, 1963) found that, in rainy springs, few pairs
remained in his area and those that did reproduced
poorly. In one really bad year, 1961, all birds disap-
peared. This was never observed in Grytin any of the
¢.40 years of my study. Based on his experience of
Red-backed Shrikes in both a southern (58°N) and a
northern (59°30°N) area, Durango stressed the much
stronger effects of bad weather in the latter.

From the provinces of Gistrikland and southern
Dalarna (60-61°N), L. Risberg (in litt.) has reported
that the Red-backed Shrike has decreased by 75%,
or probably more. In Virmland, at the same latitudes
but further west, there has also been a strong decline
(U.T. Carlsson in litt.). Low autumn populations for
Sweden as a whole have been reported after years
with bad weather in spring and summer (1982,
1985-87 and 1991; Svensson et al. 1992). It seems



unlikely that the shrikes in the north have experi-
enced more negative, man-made changes of their
environment than those in the south of Sweden. But
a species thriving in hot and dry climates must be
harder hit by cold and wet weather at the northern
border of the range than further south and it is in the
former areas that a clear decrease has been docu-
mented. In a general description of the climate in
Sweden, Bosaeus & Melin (1988) state that “the
wettest June months have usually occurred in the
1980s”.

Paradoxically, in parallel to this decline, Red-
backed Shrikes have been found increasingly often
north of the Scandinavian breeding area. This in-
creased number of observations mostly refers to
single individuals, both in Sweden (SOF 1990) and
in Norway (Gustad 1993).

Asthe Red-backed Shrike spends very few months
of the year in Sweden, and most of its life in the
wintering area and along the migration routes, great
losses may occur outside Sweden. Two ringed birds
from Gryt have been found, one in September in
Czechoslovakia and one in April in Angola. Other
winterrecoveries of Swedish birds have been report-
ed from Central Africa, but to the east of Angola
(Osterlsf 1976). In this area wintering shrikes have
been studied in detail (Bruderer 1993) and seem to
thrive and be exposed to very few dangers. Little is
known about losses along the long migration routes
between this wintering area and breeding areas in
Sweden. If these losses are considerable, they will
probably hit the populations farthest to the north
hardest. From a diminishing number of birds arriv-
ing from the south in spring, few will reach the more
northerly areas.
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Sammanfattning

Tornskatan i syddstra Sverige: Hdckningsbiologi

Betriffande undersokningsomradet, dess naturfor-
héllanden, térnskatebiotoper och artens utnyttjande
av dessas fodoresurser, se Olsson 1995.

Pa grund av tornskatans undangémda levnadssitt
just vi hidckningens inledningsskede och risken for
att faglarna vid storning skall 6verge paborjat bo och
dven nylagda dgg, har de flesta bon sokts vid senare
skeden i hickningen. Genom att veta ungarnas alder
(se Fig. 3), utgé fran en ruvningstid om 14 dygn och
inrdkna antalet dgg med utgdngspunkt fran att de
lagts ett per dygn, kan ett sannolikt dggliggningsda-
tum beriknas (Fig. 1). Kulmen i dggliggningen
ligger i manadsskiftet maj—juni med 2 juni som
mediandatum. Detta datum ligger cirka 2 veckor
efter medeldatum for artens forsta ankomstdag (16
maj) beriknat pa 27 varar under aren 1956-91.

Tornskatan uppvisar stor variationsrikedom i va-
let av plats for boet (Tabell 1) och i valet av bomate-
rial (Tabell 2). Buskar med taggar och tornar fore-
drages klart (50,2%) framfor andra, och medriknas
enen, som pa litet annat sétt ocksa hindrar eventuella
predatorer, uppgar de “stickiga” buskslagens andel
till 72,4%. Trots riklig forekomst av bjork, asp och
silg i de flesta revir har av 243 bon inte nagot
antriffats i dessa tridslag, och bon i tall d4r mycket
sillsynta jamfort med dem i gran.

Vid omldggning, t.ex. efter boplundring, visar
tornskatan ej nagon speciell tendens att soka upp
samma eller liknande ldge som for det forsta boet. |
England konstaterades en bundenhet till den forst
valda boplatstypen, vilket ansags forsvara tornskat-
ans anpassningsmojligheter till nutida landskaps-
omvandlingar. I denna svenska studie har en forhal-
landevis stor del (15,3%) av hickningarna skett pa
hyggen, och andelen bon i smagranar har redan 6kat
i takt med nedldggning av beten i hagmarker och en
parallell 6kning av granplanteringarna. Tornskatans
oviljaattbyggaboiungtallar gorrena tallplantering-
ar mindre lampliga for arten.

Aggkullens medelstorlek (N = 119) har varit 5,3
(Tabell 3). Vid denna beridkning har alla funna kullar
inkluderats, alltsd dven omlagda kullar, vilkas andel
av totalmaterialet inte gatt att faststélla. Under hick-
ningstidens géng finner man en gradvis nedgéng i
kullstorleken enligt foljande; alla kullar i maj 5,64
dgg, kullar fran 1-15 juni 5,26, och alla kullar senare
an 15 juni 4,37 (Figur 4).

Produktionen av ungar har uppgétt till i medeltal
3,5, vari da ocksa inrdknats bon med olika grader av
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forluster, dven totalférluster. Av de 91 bon, som varit
anvindbara for denna beriikning, har det endast varit
34 diir antalet flygga ungar varit detsamma som det
ursprungliga dggantalet. I 18 (19,8%) av de 91 bona
intriffade totalforlust. Femton av dessa spolierades
av predatorer, ett bo bldste ner och de dvriga tvd
dvergavs av okind anledning. Trots dessa forluster
féar en produktion om 3,4 ungar per bo ses som hog,
da motsvarande siffra tex. i Tyskland varit 2,7
(Jacober & Stuber 1987b) och i Schweiz 2,9 (Rudin
1990). Enligt Jacober & Stauber maste i Tyskland ett
tornskatepar producera 2,9 ungar/ar for att uppviga
mortaliteten.

Medelantalet producerade ungar per lyckad héck-
ning (minsten flygg unge) har i denna undersdkning
uppgatt till 4,3, jimfort t.ex. med 4,1 1 England (Ash
1970) och 4,2 i Frankrike (Lefranc 1979). Det finns i
undersokningsomradetinga tecken paatthécknings-
resultaten skulle ha forsimrats under senare ar. Fran
Schweiz rapporteras en gradvis forsenad ankomst
under en lidngre serie vérar (Luder 1986), vilket givit
firre andel av de storre, tidiga kullarna, och dérige-
nom en minskad produktivitet i omradet. Jimfdrel-
sermellan éldre kiinda ankomsttider (Durango 1956,
Engquist & Pettersson 1986) och nutida i syddstra
Sverige visar inte heller pa ndgon sidan forsening.

I samband med artens snabba nedgang i Storbri-
tannien pavisades normala hiickningsresultat i vissa
omréden, samtidigt med mycket daliga i ndrliggan-
de undersokningsytor (Ash 1970). Det har inte gatt
att finna nagra uppgifter om férsdmrade hicknings-
utfall i andra delar av sddra Sverige. Ddremot har vid
forfrigan Lennart Risberg angivit en minst 75%-ig
nedgang i bestandet i Géstrikland—sodra Dalarna,
och UIf T. Carlsson en “stark minskning” i Virm-
land (bada i brev).

Det dr svart att se att av minniskan orsakade
miljofordndringar i dessa nordligare delar av torn-
skatans utbredningsomréde skulle vara allvarligare
inisydostra Sverige. Det forefaller didremot sanno-
likt att den konstaterade nedgangen i den svenska
populationen som helhet framfor allt kan ha sin
orsak i allvarligare foljder av kall och vat viderlek i
dessa artens nordliga utkantsomréaden én lingre so-
derut.

Slutligen bér man komma ihag att arten endast
vistas under cirka 3 manader av éret i Sverige, och
under 9 ménader utanfor vara grinser. Vintertillhal-
len ligger i sodra Afrika, och dkade risker av flera
olika slag under senare ar kan drabba tornskatorna
framfor allt utmed de langa flyttningsvigarna. Till
dem hor 6kenspridningen, miljogifter och aktiv for-
foljelse fran minniskans sida.



ORNIS SVECICA 5:111-124, 1995

Incubation, hatching, and clutch desertion of the Treecreeper
Certhia familiaris in south-western Sweden

ANDERS ENEMAR

Breeding data were collected on a Treecreeper population
nesting in artificial nest sites, erected in deciduous forests
in south-western Sweden. From 1982 through 1994, 74
incubation periods were estimated by measuring the time
from laying of the last egg to either the hatching of thategg
or the appearance of the last hatchling. The mean period
was 15.7£1.44 (SD) days, showing a negative relation to
laying date from about 17 days for clutches laid in early
April to about 14 days in late June, as well as to the mean
ambient temperature of the egg-laying period and the first
five days of incubation. Mean hatching asynchrony was
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1.0£0.37 days (n=38). Approximately 90% of the eggs
surviving until hatching produced viable chicks. A third of
the losses were perished hatchlings, the rest unhatched
eggs. Out of 443 clutches with at least one egg, 13% were
abandonded without signs of robbing or other destruction.
Part of the desertions occurred in connection with heavy
rain soaking the nests. — The concept of incubation period
is discussed.

Anders Enemar, Department of Zoology, University of
Goteborg, Medicinareg. 18, S-413 90 Goteborg, Sweden.

Received 8 March 1995, Accepted 2 June 1995, Editor: H. Smith.

Introduction

The Treecreeper Certhia familiaris is a year-round
resident inhabiting coniferous as well as deciduous
forests. Its breeding ecology has been studied in
coniferous forests in Finland (Kuitunen 1989) but is
otherwise poorly known. To document its breeding
ecology in deciduous forests, a long-term study has
been performed in south-western Sweden from 1982
to present.

In south-western Sweden the species is faculta-
tively double-brooded. Its breeding season begins in
early April and may extend into late July, which is a
very long period compared to that of other resident
passerines in the area except the Wren Troglodytes
troglodytes. The current studies are carried out with
the final aim to understand what determines the
choice between single- and double-brooded breed-
ing strategies. To this aim seasonal trends in repro-
ductive performance are investigated.

Information on the timing of breeding and clutch
size have been published previously (Enemar 1992).
This paper presents data on the length of the incuba-
tion period, hatching asynchrony, hatching success
and clutch desertion, together with a brief and crit-

ical review of how the concept of the incubation
period has been defined and put into practice in the
field.

Methods

The present study, initiated in 1982, has been carried
out in the deciduous woods of the Gunnebo recrea-
tion grounds, located about 10 km south-east of
Goteborg in south-western Sweden (57°39°N;
12°4’E). The study area and the special breeding
devices for the Treecreeper used (300 nest pockets)
have been presented previously together with an
account of the routines of the field work (Enemar
1992).

The incubation period was estimated for a large
number of clutches by counting the days elapsing
from the laying of the last egg to the hatching of the
last young, i.e. the technique indicated by Evans
(1891), later described in full by Heinroth (1922),
and further evaluated by Swanberg (1950). In ac-
cordance with Nice (1954), only clutches where all
eggs hatched were considered. The date of the ap-
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pearance of the last egg was often calculated assum-
ing that the Treecreeper lays one egg a day, which
was repeatedly confirmed in this study. The hatching
of the last laid egg was presumed to have occurred,
on average, half a day prior to the morning when the
hatchling was first observed, provided that the nest,
with still at least one egg unhatched, had been
inspected the preceding morning.

Most occupied nest pockets were in 1994 inspect-
ed daily before noon during the egg laying period to
mark the eggs according to their laying order and,
later, to record the hatching days of the individual
eggs. This procedure allowed the incubation time of
the last egg laid to be accurately established even in
clutches which tended to hatch synchronously. In
such cases, the lastegg laid is not necessarily the last
egg to hatch, which may lead to an overestimation of
the incubation period defined according to Heinroth
and Swanberg (von Haartman 1956).

The onset of incubation and the developmental
asynchrony were in 1994 investigated by transillu-
minating and photographing the eggs during the first
few days of incubation (Enemar & Arheimer 1989).
The time interval between the youngest and oldest
embryos of a clutch was estimated by comparing
their appearance on the photographs (swelling of the
yolk sphere, size of the embryo, extension of the
extra-embryonic membranes, cf. Fig. 1).

The hatching asynchrony was measured in 1993
and 1994 by inspecting the nests every morning of
the last few days of the incubation period. It was
calculated as follows. In case the whole clutch
appeared as hatched on the same morning, the eggs
may have hatched either synchronously since the
preceding inspection (minimum hatching asynchro-
ny=0days), orin a sequence from immediately after
the inspection of the unhatched clutch the preceding
morning to just before the visit the following morn-
ing (maximum hatching asynchrony=1 day). The
mean of these values (0.5 days) is considered to
indicate, on average, the degree of the hatching
spread. The minimum and maximum values were
calculated in a corresponding way when the appear-
ance of the hatchlings was distributed over two or
three mornings.

The daily mean temperatures of the breeding
seasons were obtained from the meteorological sta-
tion of Sdve airport, about 15 km to the north of the
study area (SMHI 1982-1994). These mean temper-
atures may differ somewhat from those of the study
area. On the other hand, the major temperature
fluctuations, which are of importance in the present
context, are certainly more or less the same. This
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became evident when the data from Sdve were
compared with those of other weather stations around
the study area (Landvetter and Goteborg). Data on
precipitation were also obtained from Sive.

The statistical tests used are Student’s t-test, Pear-
son correlation and analysis of covariance following
Bonnier & Tedin (1940).

Results

The incubation periods were recorded for 74 clutch-
es, a third of which were based on clutches with
marked eggs. Majority of the periods were estimated
in 1993 (20) and 1994 (25), the rest in the seasons of
1982 through 1992. The data refer to clutches with
laying starts from April 10 to June 19.

The average incubation period was 15.7t1.44

Fig. 1. Photographs of the transilluminated eggs of an asynch-
ronous clutch (A, first egg 30 April, mean temperature of
laying period +9.6°C) and a synchronous clutch (B, 28 April,
+8.4°C) about 24, 48, 72, and 96 h after the appearance of the
last egg. Numbers indicate laying order. The developmental
asynchrony is clearly visible in clutch A after 72 h, ranging
from alarge embryo (dark spot at the lower margin) and coarse
blood vessels in egg No.l to merely a swollen yolk globe
without visible embryonic structures in egg No.6. At the same
time, all eggs of clutch B are only in the yolk swelling stage,
showing embryos and blood vessels first after another 24 h of
incubation. The developmental asynchrony is estimated at
slightly more than 1 day for clutch A, and less than 0.5 day for
B. This is in agreement with the hatching spreads recorded
later on in the field. The photographs show that the difference
between the two clutches with regard to the developmental
progress of the sixth egg is insignificant, the A-egg having a
slight developmental lead. This means that full incubation
started very soon after the laying of the lastegg in clutch B. The
recorded incubation periods were between 15 and 16 days for
both clutches.

Foton av de genomlysta iiggen av en asynkron (A, virpstart 30
april, medeltemperatur for virpperioden +9,6°C) och en
synkron kull (B, 28 april, +8,4°C) ca 24, 48, 72 och 96 timmar
eftersistadiggets virpning. Siffrorna angervéirpfoljden. Sprid-
ningen i utvecklingsstadierna mellan dggen i kull A framgar
klart efter 72 timmar, med synligt embryo (mérka flicken vid
daggets nedre kant) och tydliga blodddror i éigg 1, medan digg
6 dnnu visar endast uppsvilld gula utan synligt embryo. Vid
samma tidpunkt har kullen B inte hunnit lingre dn till upp-
svéillda gulor over lag. Spridningen i utvecklingen mellan igg
1 och 6 bedéms varadrygt 1 dygnforA och mindre dn 0,5 dygn

for B. Detta stammer med den i filt senare konstaterade

klickningsspridningen. Fotona visar vidare att skillnaden
mellan de bada kullarnas 6:e dgg dr obetydlig med litet

Jforsprang for A-igget. Detta betyder att full ruvning kom

igang i kull B mycket snabbt efter sista diggets virpning. Den
konstaterade ruvningstiden blev for bada kullarna mellan 15
och 16 dygn.






Table 1. Number of clutches distributed according to the incubation time of the last egg laid and month of laying
start. The mean incubation periods (£SD) were calculated presuming that the eggs hatched, on average, in the
middle of the indicated 24-hour periods. Measurements were based on marked eggs (25 clutches) or were carried

out according to the Heinroth-Swanberg method (49 clutches).

Antal kullar grupperade enligt det sist lagda diggets ruvningstid och manaden for véiirpstarten. Medelviirdena for
ruvningstiden har utriknats under forutsdttningen att éiggen i genomsnitt kléickts vid de angivna dygnsintervallens

mitt.

Day interval of hatching

Klickningsdygn

Month 13< l4< 15< 16< 17< 18< 19< Mean incubation period
Manad >14 >15 >16 >17 >18 >19 >20 Medelruvningstid
April - 7 9 3 5 5 1 16.3+1.56
May/maj 4 9 14 3 6 - 15.4+1.22
June/juni 2 3 2 | - - - 14.8+1.04
Total 6 19 25 7 11 5 1 15.7+1.44

(SD) days (Table 1). The estimated 74 incubation
periods showed a negative and significant regres-
sion on time (Fig. 2), indicating that they decreased
from about 17 days for clutches started in early
April to about 14 days for those incubated in late
June.

The eggs of 38 clutches hatched within a period of
about 24 hours, the mean time interval between the
firstand last egg being 1.0+0.37 days (Table 2). The
examination of transilluminated eggs from the first
few days of incubation revealed a developmental

asynchrony of the same magnitude (0.8+0.44 days,
n=15). Asexpected, the developmental (x) and hatch-
ing (y) asynchrony covaried significantly and posi-
tively for 11 clutches where both measurements
were carried out (r=0.89, df=9, p<0.001).

Approximately 90 per cent of the eggs surviving
until hatching time produced viable chicks (Table 3).
About one third of the failures consisted of perished
hatchlings, the rest being unhatched eggs. Part of
these eggs contained visible embryos of different
ages.
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Fig. 2. The relation between the incubation period and the laying date. The negative relationship is significant: y=17.0-0.04x,
r=—0.46, df=72, p<0.001 (1 April =1, 5-day periods are indicated on the x-axis, four dots represent two observations each, three

dots three observations).

Sambandet mellan ruvningsperiodens lingd och datum for véirpningens start. Medelminskningen under siisongen visas av linjen,
vars lutning dr statistiskt séikerstdlld.
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Table 2. The hatching spread (days) as determined by
watching the clutches during the last few days of the
incubation period.

Klickningsspridningenidagar, bestimd genom bevak-
ning av dggkullarna under ruvningens slutskede.

Year Number of  Time of Mean+SD
clutches first egg

Ar Antal Datum for Medelviirde
kullar forsta dgg +SD

1993 18 14/4-4/6 1.1+0.44

1994 20 13/4-13/6 0.9£0.24

Total 38 13/4-13/6 1.0£0.37

Difference Skillnad 1993/94: t=2.25, p<0.05

No less than 57 out of 443 clutches with at least
one egg were abandoned for reasons unknown in
1982 through 1994, i.e. 13%. There were no signs of
robbing or other interferences in these cases.

Analyses and discussions

Length of incubation period

In the Treecreeper, the incubation is carried out by
the female birds only. The recorded incubation pe-
riods varied from 13.5 to 19.5 days (Table 1), de-
clining significantly from the beginning to the end
of the breeding season. The reason for this ”calendar
effect” is assumed to be the rise of the environmen-
tal temperature with the progress of the season.
Thus, the relation between the temperature and the
length of the incubation period has been investigat-
ed, using the mean temperatures of two different
periods of the breeding time: first, the egg-laying
period together with the first five days following the
laying of the last egg and, second, the seven days
preceding the hatching of the last egg laid. The data
from 1994 and from the years 1982 through 1993

have been tested separately due to the slightly dif-
ferent methods used to measure the length of the
incubation period (see Methods, Table 4). Some
additional data characterizing the environmental
temperature of the study periods are included in
Table 4. The reason is that the effect of the temper-
ature may be dependent upon its general level and
variation between the tested breedings. Of course,
no significant relation is expected when the temper-
ature remains stable or above what is critical for the
breeding females.

The ambient temperature around the completion
of laying and the start of incubation is probably the
most important factor affecting the length of the
incubation period (Fig. 3). Both sets of data agree in
this (Table 4), implying that the period is reduced by
one day, on average, when the temperature mean
increases between two and four degrees. A possible
effect of the temperature during the last week of
incubation is less conspicuous. No correlation is
found for 1994. However, the data from 1982 through
1993 show a negative and significant correlation,
possibly due to the wide temperature fluctuations
compared to 1994 (cf. Table 4). On the other hand,
the temperature means of the early and late periods
are expected to be positively correlated since the end
of the early period and the beginning of the late
period are separated by only a few days (mean 3.7,
range 0-7). The correlation is in fact significant
(r=+0.52, df=47, p<0.001). This seems to imply that
much of the recorded inverse relation between the
temperature of the late period and the incubation
length reflects that which has been established in the
early period.

The temperature means of the late periods in 1994
are correlated neither to the length of the incubation
periods (Table 4), nor to the means of the early
periods (r=-0.07, df=23, p<0.8). This strongly indi-
cates that the early period is generally the most
important one in affecting the behaviour of the

Table 3. Hatching success. Klcickningsframgdngen. A=Number of clutches Antal kullar, B=Number of eggs Antal
dgg, C=Number of surviving hatchlings Antal éverlevande nyklickta, D=100C/B, E=Number of perished
hatchlings Antal omkomna nykléiickta, F=100E/B, G=Number of unhatched eggs Antal okléickta cigg, H=100G/B.
Bold figures denote percentages. Procenttalen markeras med fetstil.

Year/Ar A B C D E F G H
1991 18 98 86 88 3 3 9
1993 30 168 155 92 5 3 8 5
1994 28 146 127 87 3 2 16 11
Total 76 412 368 89 11 3 33 8
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Table 4. The relation between the incubation period and the mean temperature during both the egg laying period,
including the first five days after the last egg was laid (EARLY PERIOD), and the seven days before the hatching
of the last egg (LATE PERIOD), together with data showing the temperature conditions during the period studied.
The slope (b) of the regression line and the correlation coefficient (r) is given together with the probability value

(p).

Sambandet mellan ruvningstidens liingd och medeltemperaturen under dels ciggléiiggningstiden och de fem forsta
dagarna efter sista diggets viirpning (TIDIG PERIOD), dels de sju dagarna fore sist lagda iiggets kldckning (SEN
PERIOD), tillsammans med data som visar temperaturférhdllandena under de studerade perioderna. Viirdet pa
b anger sambandet mellan ruvtid och temperatur (-0.45 betyder att ruvtiden minskar 0,45 dagar da medeltempe-

raturen for perioden okar med 1°C).

Method of estimating incubation period
Metod for méitning av ruvtid

Last egg marked

According to Enligt

Sista dgget mdirkt Heinroth/Swanberg
1994 1982-1993
EARLY PERIOD TIDIG PERIOD:
Number of clutches Antal kullar 25 49
Mean temperature (XSD)Medeltemp. +10.3£1.55 +10.6+3.70
CV Variationskoefficient 15% 35%
Temperature range Temp.omfang +5.3to +12.5 +3.5t0+17.3
b -0.45 0.24
r Korrelationskoefficient -0.63 -0.55
p Sannolikhetsviirde <0.001 <0.01
LATE PERIOD SEN PERIOD:
Number of clutches 25 49
Mean temperature +12.6£1.70 +12.0£3.05
Cv 14% 25%
Temperature range +8.8 to +15.9 +3.3 to +18.7
b +0.05 -0.23
r 0.08 -0.45
p <0.8 n.s. <0.01

parent birds. It is certainly a strenuous period for the
female bird, whose energy-demanding task to pro-
duce eggs may make her sensitive to falling temper-
atures with concomitant increasing feeding difficul-
ties. This might postpone the onset of the likewise
energy-demanding full and continuous incubation
(Mertens 1980). Taken together, this results in a
prolongation of the incubation period.

Reported incubation periods for the Treecreeper,
usually based on small samples, are 13—14 days
(Schonfeld 1983), 14 days (Longstaff 1929), 14-16
days (Swanberg 1982), and 15 days (Evans 1891,
Ross 1931, Steinfatt 1939, Bisecke 1957, Lohrl
1979, Davis 1979). Durango (1963) observed long-
er incubation periods for the first clutches (15 to
slightly more than 16 days) caused by “lower air
temperature and longer foraging trips” than for the
second clutches (14 days), although he did not give
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the number of studied nests. All incubation periods
are within the range recorded in this study. The Nest
Record Scheme of the British Isles presents a mean
of 14.5+1.4 days (range 12-19) for 44 clutches
(Flegg 1973), which is approximately one day short-
er than in this study (t=4.46, p<0.001). Unfortu-
nately, the significance of this difference is uncer-
tain, as no information was given as to how the
incubation periods had been calculated from the
nest card data.

Examples of an inverse relation between incuba-
tion period and air temperature for two passerine
species are given by Kendeigh (1952) and Walkin-
shaw (1952). A similar relation between the duration
of the incubation period and the laying date has been
shown for some other small passerine species (e.g.
Seel 1968, von Haartman 1969, Winkel 1970, Slags-
vold 1986, Smith 1993). All this is in accordance
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Fig. 3. The relation between the incubation period and the mean ambient temperature of the period from the laying of the first
egg through the fifth day after the last egg. The negative relationship is significant: y=18.4-0.25x, r=—0.55, df=72, p<0.001. (Ten

dots in the diagram represent two observations each.)

Diagram som visar hur ruvningsperiodens lingd minskar dda temperaturen i omgivningen ékar. Temperaturen dr ett medelvdrde
Jortiden fran forsta diggets virpning till och med femte dagen efter sista iigget. Linjen visar medelsambandet, vilket dr statistiskt

sckert.

with Huggins’(1941) demonstration that there is a
positive correlation betwen air temperature and av-
erage egg temperature during incubation.

The hatching asynchrony

The hatching spread depends primarily on the amount
of heat the first eggs laid receive before the appear-
ance of the last one. In this study, full incubation
intensity was in most cases attained after the com-
pletion of the clutch. However, the first eggs have
usually been slightly incubated by the laying female,
giving them a developmental lead of up to 24 hours,
as documented by the photographs of the trans-
illuminated clutches (Fig. 1). A hatching spread of
about 1.5 days has been recorded for three clutches,
all with first eggs layed in May or June and two of
them with 7 eggs. However, so far the number of
investigated clutches with 4 and 7 eggs is too small
to establish the relationship between the hatching
spread and clutch size.

Like the incubation period, the hatching asyn-
chrony was affected by the mean ambient tempera-
ture during laying and the first five incubation days
(Fig. 4). The higher the temperature, the more incu-
bation during the laying period, resulting in a pro-
longed hatching spread.

The Treecreeper is said to start effective incuba-
tion on completion of the clutch or a few days later
(Steinfatt 1939, Bésecke 1957, Durango 1963, Dav-
is 1979, Swanberg 1982). This is also stated in many
handbooks (e.g. Groebbels 1937, Witherby et al.
1943, Harrison 1975). However, Ptushenko & In-
ozemtsev (1968) report that incubation begins with
the laying of the penultimate egg. There are also
single observations of a clear hatching spread in the
literature (e.g. Lovenskiold 1930, Ross 1931). It is
possible that the Treecreeper behaves as the small
passerine species in general, i.e. it starts incubation
successively before the last egg is laid (Clark &
Wilson 1981, Magrath 1990) if not prevented by
proximate constraints such as cold weather and food
scarcity (Slagsvold 1986, Slagsvold & Lifjeld 1989,
Enemar & Arheimer 1989, Nilsson 1993). Whatever
the driving selective forces resulting in asynchro-
nous hatching are (cf. reviews by e.g. Magrath
(1990), Nilsson (1993)), it is difficult to see why the
Treecreeper should be an exception in this context.
The many reported instances of delayed incubation
startcould be explained by the habitof the Treecreeper
to begin egg-laying very early in the spring com-
pared to the resident small passerine species in the
area, i.e. atatime when constraining conditions such
as low temperatures usually prevail.
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Fig. 4. The relation between the hatching spread and the mean ambient temperature of the period from the appearance of the first
egg through the fifth day after the last egg has been laid. The positive relationship is significant: y=0.07+0.08x, r=0.44, df=32,

p<0.01.

Diagram som visar hur kléickningsspridningen i dygn ékar déa medeltemperaturen i omgivningen stiger under perioden frdan
Jorsta ciggets viirpning till och med femte dagen efter sista digget. Medelékningen visas av linjen vars lutning éir statistiskt séiker.

The hatching success

Approximately nine out of ten fully incubated eggs
hatched and produced viable hatchlings (Table 3).
Kuitunen (1987) reports the same outcome of suc-
cessful breedings in his study area in Finland. In
Britain, the number of fledglings per egg was 0.85 to
0.93 for successful nests (Flegg 1973), i.e. the same
production of viable hatchlings as in the present
study. This level of hatching success seems to be
generally valid for avian eggs (Koenig 1982).

In my study area, only 3% of the hatchlings died
during or soon after the hatching process. Most of
the losses were unhatched eggs (approx. 8%, Table
3), apparently due to the death of the embryos at
varying developmental stages within the egg. Ac-
cording to the photos of the transilluminated clutch-
es, all 109 inspected eggs started the developmental
processes, as indicated by the swelling of the yolk
sphere. Obviously, the frequency of unfertilized
eggs has been negligible.

Clutch desertion

The Treecreepers may postpone the start of incuba-
tion several days after completion of the clutch
(Bisecke 1957, Swanberg 1982), as suggested above,
due to the impact of constraining environmental
factors, such as cold weather. These postponements
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could probably in some cases lead to clutch deser-
tion. In fact, it has quite often happened that incom-
plete or complete clutches have been abandoned in
nests which have shown no signs of robbing or other
interferences. The desertion rate in my study area
was 13%, which is close to the 12% of 369 breeding
attempts in nest-boxes, recorded by Kuitunen &
Aleknonis (1992) in Finland. Obviously, these de-
sertions are a regular phenomenon in the breeding
biology of the Treecreeper.

It is possible that the inspections of the nest
pockets and the flushing of the females from the
nests could have caused some desertions. Howev-
er, no clutches were abandoned in 1994, despite
the fact that the nests were then inspected more
often than previously in connection with photo-
graphing the transilluminated eggs (cf. Methods).
Therefore the “human factor” seems to have been
negligible.

A negative, although insignificant (p<0.2), corre-
lation was found between the temperature and the
frequency of clutch desertions. However, many aban-
donded nests containing cold and wet eggs had been
soaked in connection with heavy rainfall. In fact, a
positive and significant correlation was found be-
tween the frequency of clutch desertions and the
amount of precipitation during the month (April or
May) when the incubation was terminated (Fig. 5).



Deserted clutches, %
[
W
|

10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 110 120

Precipitation, mm
Fig. 5. The relation between the proportion of deserted clutches and the amount of rain during the month of desertion (April or
May). The positive relationship is significant: y=0.24+0.15x, r=0.50, df=22, p<0.02.

Diagram som visar hur antalet évergivna dggkullar, uttryckt i procent av totala antalet héiickningar;, okar med stigande
regnméingd under den manad, april eller maj, dd dvergivningen skedde. Sambandet, som visas av linjen, éir statistiskt scikerstdillt.

This explains only part of the nest desertions, be-
cause many abandoned nests were dry and many
parent birds returned to their soaked nests to incu-
bate.

The clutch desertion rate was only approximately
4% for nests placed in natural cavities in Lithuania
(Kuitunen & Aleknonis 1992). A higher desertion
rate for nests in natural sites was found by Davis
(1979), apparently often caused by heavy rain. It is
possible that the nest pockets of this study, and
perhaps also the nest boxes used by Kuitunen (1985),
arerather effective in accumulating water that easily
enters the artificial nest cavities along the tree trunks
during rainfall, with an increased desertion rate as a
consequence.

Concluding remarks

The “incubation period” — a concept hard to
define and handle?

Asindicated above, the concept of incubation period
has since long been lively debated, concerning not
only how to measure the length of the period in the
field but also how to define this period. As for the
last-mentioned problem, Swanberg (1950) agrees
with and quotes Heinroth’s (1922) rule: By incuba-
tion period is understood the time which with regu-
lar, uninterrupted incubation of a newly laid egg

elapses until the young has left the egg” (Swanberg’s
translation). The problem is how to discern and
establish in the field what should be regarded as
“regular” and uninterrupted”, or, following Drent’s
(1975) rule, as “regular attention of the parent as
typical of undisturbed incubation”.

How many of the incubation periods of the
Treecreeper, listed in Table 1, should be considered
valid according to the ’rules” above? Itis not an easy
task to decide this, which was pointed out already by
Evans (1891). He recommended that the incubation
period be measured from laying of the last egg to the
hatching of the same, marked egg (or of the last
young), but he saw difficulties in the fact that incu-
bation may often start either before or some time
after the completion of the clutch, facts that have
often been recognized as serious complications (cf.
e.g. Ryves 1946). Evans therefore concluded that
”by means of an incubator all these difficulties are
overcome”. Although we know a great deal about
the physiology and requirements of the egg under
development (e.g. Drent 1975, Deeming & Fergu-
son 1991), it is not easy to imitate the environment
of the naturally incubated egg (Huggins 1941).
Therefore, artifical incubation is not considered
satisfactory in this context.

Despite all discussions and reviews dealing with
incubation problems during the last few decades, it
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has obviously been impossible to arrive at concen-
sus views with regard to concepts and practices. For
example, it has recently been stated that “incubation
time” should be defined as the period from the last
egg laid to the first egg hatched when the individual
eggs of the clutch cannot be identified (Ehrlich et al.
1994).

It is necessary to arrive at general agreements on
how to treat the concept of the incubation period and
how to estimate the latter in the field, in order to
make meaningful interspecific as well as intraspe-
cific comparisons possible. More precise estima-
tions are now badly needed. For example, as for the
small passerines, the numerous references to record-
ed incubation periods given in today’s handbooks do
not say much more than what was stated already in
the extensive and classical investigations made by
Evans (1891), who concluded that 13 to 14 days is
a very common period”, and by Heinroth (1922),
who found that the period lasts mostly between 12
and 14 days.

First a terminlogical distinction is needed. The
nesting time of a breeding pair has traditionally been
divided into the nest-building, laying, incubation,
and nestling periods. The incubation period starts
when laying is completed and lasts until hatching is
finished irrespective of its relation to the incubation
period according to the above-mentioned rules by
Heinroth and Drent. Obviously “incubation period”
is an ambiguous term. I here use the term incubation
period to denote the time elapsing from laying of the
last egg to its hatching, because it most often corre-
sponds to the equally designated period of the nest-
ing time. (As mentioned above, small deviations
may be caused by some of the synchronously hatched
clutches.) I suggest that the term incubation time be
reserved for the period of incubation which follows
when the incubation behaviour of the parent bird is
“typical”, “regular”, “uninterrupted”, and “undis-
turbed”, i.e. conforms with the rules mentioned
above.

Needless to say, the length of the incubation
period mainly depends on two factors: first, the egg
through its developmental properties which decide
the minimum developmental time of the egg, and
second, the parent bird through its incubation per-
formance (attentiveness) (cf. Moreau 1946). The
latter adds a component of behavioural ecology to
the incubation period. Therefore, the incubation
period is and has to be accepted as a dynamic
phenomenon. In the following, the three kinds of
periods of development and incubation will com-
mented on separately.
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The minimum developmental time

The physiological properties of the egg provide the
starting-point, i.e. the minimum developmental time,
which is the time elapsing between laying and
hatching when the egg is incubated continuously
under optimal conditions as regards temperature,
humidity, and egg turning (cf. Drent 1975). Inherit-
ed physiological differences between the eggs of a
clutch are certainly small, probably less than 1% of
the standard deviation of the length of incubation
time (Ricklefs 1993). This minimum developmen-
tal time can be estimated, at least approximately, by
artificial incubation. Only few wild species have
been investigated using this technique. Heinroth
(1922) concludes that the artificially incubated eggs
sometimes show a six to twelve hours shorter incu-
bation period, never a longer one, compared to the
eggs of undisturbed breedings in the field. The very
shortincubation periods of ten days estimated in the
field later on are certainly faulty (Nice 1953).

Access to the minimum developmental times of
different species would open up new possibilities of
comparing the incubation periods by using an index,
expressed as the quotient between the incubation
period and the minimum developmental time. This
means that species, which differ in the minimum
developmental time of their eggs, could possibly be
compared in a fruitful way. This philosophy was
introduced by Ricklefs (1993), who used a differ-
ently derived "incubation period index” when com-
paring various taxa.

The incubation period

This period is what was estimated in the field for the
Treecreepers of this study (see Methods). It is prob-
ably adaptive to keep the incubation periods as short
as possible because the impact of various nest mor-
tality factors is thereby reduced (Clark & Wilson
1981). Ideally, the incubation period should equal
the minimum developmental time. This seldom, if
ever, happens due to various necessary pauses which
may more or less prolong the period. Provided that
the incubation leads to normal hatching, all kinds of
pauses and interruptions, short or day-long, as well
as postponements of the start of full incubation,
should be accepted as natural features of the incuba-
tion period, with the exception of those caused by
humans and other artificial factors.

The varying attentiveness of the parent birds is the
main cause of the sometimes wide variation of
incubation periods. In contrast to the developmental



time, the incubation period is a dynamic concept of
immediate ecological import. It provides a measure
of how fit the individual parent bird is to master
prevailing internal (own physiological) and external
(environmental) constraints. Thus, even wide fluc-
tuations in the incubation periods are informative,
although they are sometimes considered problemat-
ic by students of breeding biology. The incubation
period, as defined here, is a straightforward concept
easily manageable in the field.

The incubation time

This term denotes the time elapsing from laying the
last egg to its hatching when the undisturbed parent
bird performs a regular and typical incubation be-
haviour (cf. the quotations from Heinroth and from
Drent above). Such incubation may occur under
favourable conditions when the incubating bird can
keep the foraging breaks short enough to avoid that
the egg temperature falls below the level where the
embryonic development ceases. The passerines in
general seem to be adapted to adjust their incubation
rhythm accordingly (Haftorn 1988). The length of
the incubation time will probably most often land
somewhere between the minimum developmental
time and the incubation period. Its variation is re-
stricted compared to that of the incubation period,
because it is expected to be affected mainly by the
hereditary variation in the incubation behaviour
between the individual birds. This is the “"normal
incubation period” according to Nice (1954), al-
though she accepted that it may vary a day or more
according to season, weather and attentiveness of
the sitting bird”. The question then arises: how much
of more should be accepted? Obviously the incuba-
tion time is a rather elusive concept.

It follows from the above that the incubation time
is not easily estimated. It might be represented,
approximately, by the shortest ones in a series of
recorded incubation periods.

The Treecreeper as incubator

The Treecreeper belongs to the typical resident spe-
cies which regularly spends the whole of the harsh
wintertime in the study area. It is therefore assumed
to be a rather “tough” bird, which is able to start
laying early, in fact two weeks earlier, on average,
than the nestbox-breeding tits in the same area
(Enemar 1992). On the other hand, the species is
apparently not tough enough to be entirely unaffect-
ed by the weather situation, which can be harsh, not

least during April when most Treecreepers start
breeding. They are far from always able to take up
full incubation immediately after laying the lastegg,
and they sometimes give up the breeding process to
start anew later on. The early clutches are often
found lying ice-cold in the nests during daytime of
the first few days of the incubation period. All this
must be considered a normal behaviour as a conse-
quence of the early breeding start, the adaptive value
probably being to secure time for replacement or
genuine second clutches. Thus, as shown above, itis
characteristic of the Treecreeper that the incubation
period is prolonged in early spring and that it then
decreases with the progress of the protracted breed-
ing season of the species.

Despite the sometimes constraining situation, the
Treecreeper warms the eggs enough during laying to
bring about a hatching spread of one day, on average.
This partial hatching asynchrony (Ricklefs 1993) is
by some students considered as synchronous. The
incubation behaviour during the laying period can
differ markedly between females also when fol-
lowed by equal incubation periods (Fig. 1).

The incubation time of the Treecreeper, as well as
the minimum developmental time, is not known.
The information given in Fig. 2 indicates that the
former lasts for about 13.5 days, which has, so far,
only happened for clutches laid in May or June.
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Sammanfattning

Tridkryparens Certhia familiaris ruvning och klcick-
ning samt overgivning av kullar i sydvdstra Sverige

Inledning och metod

De sedan 1982 pagéende tridkryparstudierna i Gun-
nebos fritidsomrade, ca 10 km sydést om Goteborg,
presenterades i en tidigare uppsats vad géller filtar-
betets rutiner och de konstgjorda boplatserna (300
hickningsfickor) (Enemar 1952). Dir redogjordes
for tradkryparens dggldaggning och kullstorlek. Un-
der sdsongerna 1993 och 1994 idgnades ruvningen
och kldckningen sirskild uppmirksamhet.

Ruvningtiden miittes fran sista dggets vérpning
till sista dggets klidckning. De bebodda hicknings-
fickorna inspekterades varje morgon eller formid-
dag under kldckningstiden. Den sista ungen antogs
i genomsnitt ha klédckts ett halvt dygn fore den
morgon dé alla dggen befanns vara klickta, allt
under forutsittning att boet inspekterats foregaende
morgon och att dd ndgot eller nagra dgg fortfarande
var oklédckta. Dagen for sista dggets virpning be-
stdimdes ofta utgdende fran att tridkryparen ligger
ett dgg varje morgon.

Ibland klédcks alladggen i kullen ungefir samtidigt
och dé kan det hinda att det sist lagda #gget inte
kldcks sist. Det betyder att ruvningstidens lingd i
sadana fall kan nagot overskattas. For att undvika
detta fel, besoktes bona sdsongen 1994 dagligen
under dggldaggningstiden for numrering av dggen i
virpfoljd. Det sist lagda dggets kldckning kunde
ddrmed bevakas med sidkerhet. Dessutom var det av
vikt for studietav ruvningens igangsittande att viirp-
ordningen for alla dggen i kullen var kéind.

Samma ar undersoktes i vad man tridkryparen
borjar ruva dggen innan sista dgget virpts. Detta
klarades genom att under ruvningens forsta dagar
genomlysa och fotografera varje kull med numrera-
de dgg. Har ruvningen borjat under dggliggningen,
far de forst lagda dggen ett forsprang i utvecklingen
(asynkron utveckling), i annat fall utvecklas dggen i
takt (synkron utveckling). Detta kan avldsas pa
fotona av de genomlysta dggen, vilket visas och
forklaras i Fig. 1. Borjar ruvningen under dggligg-
ningen kommer de forst virpta dggen att klickas
fore det sist virpta. Storleken av denna kldcknings-
spridning undersoktes genom kontroll av bona varje
morgon under slutskedet av ruvningsperioden.

Resultat
Ruvningstiden kunde under aren bestimmas for 74

kullar, varav en tredjedel med numrerade dgg. Re-
sultatet visasiTabell 1. Medelruvtidenblev 15,7+1,44
dygn. Av tabellen framgar att ruvningstiden var
ldngre for kullar som vérpts i april jamfort med dem
med viérpstart i maj och juni. Som framgar av Fig. 2,
ligger ruvningstiden for kullar vérpta tidigt i april
runt 17 dygn for att sedan minska till ca 14 dygn for
kullar som ruvas sent i juni.

Kldckningsspridningen studerades for 38 kullar
och redovisas i Tabell 2. Normalt ir tidsavstandet
runt ett dygn mellan forsta och sista dggets klidck-
ning. For endast tre kullar vixte avstandet till ca 1,5
dygn.

For de kullar som “6verlevde” till kldckningstid
resulterade ca90% av dggeni vitalaungar (Tabell 3).
En tredjedel av den 10-procentiga forlusten bestod
av ungar som dog i samband med kldckningen,
resten var rotagg. Inte mindre dn 57 av 443 kullar
(13%) o6vergavs utan synbar anledning.

Analys och diskussion
Ruvningstidens lingd

Ruvningstiden varierade mellan 13,5 och 19,5 dygn
med de hogsta virdena i borjan och de ldgsta i slutet
av hiackningssdsongen, ett forhallande som tempe-
raturen kunde misstidnkas vara orsaken till. Dérfor
undersoktes sambandet temperatur/ruvning for in-
ledningsskedet och for slutskedet av ruvningen var
for sig (Tabell 4). For inledningsskedet kunde ett
klart samband visas (Fig. 3): ju hogre temperatur
under dggldggningen och de fem forsta ruvningsda-
garna, desto kortare ruvningstid. For temperaturen
under ruvningens slutperiod var sambandet oklarare
(Tabell 4). Formodligen ér det temperaturen under
hickningens inledning som paverkar ruvningstid-
ens langd mest. Det inses litt att dggliggningstiden
dr anstrangande och tédr hart pa honan och gor det dn
mer om det #r kallt, eftersom det dé &r svdrare att
finna tillrickligt med foda. Nér vérptiden dr 6ver och
om kylan fortsitter orkar inte honan omedelbart
komma igdng med effektiv ruvning, eftersom denna
ocksa ér en energikridvande process. Mycken tid gar
at till fodosok. Varje fordrojning i ruvningens inled-
ningsskede innebér en forldngning av ruvningspe-
rioden, bestdimd med den metod som beskrivits
ovan.

Kldckningsspridningen

Effektiv ruvning kommer som regel igang forst efter
det att dggldggningen avslutats. Dock kan dggen
virmas tillrdckligt mycket under vérpperioden for
att de forst lagda dggen skall fa ett klart forsprang i
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utvecklingen. Ett sddant forsprang avslojades litt
med hjédlp av genomlysning av kullen under de forsta
dagarna av ruvningen (Fig. 1). For tradkryparen
haller sig denna utvecklingsspridning mellan dggen
runt ett dygn i genomsnitt, vilket innebér att 4ggens
kldckning sedan fordelas under loppet av samma
tidsperiod (asynkron kldckning). Denna kldcknings-
spridning &r temperaturberoende (Fig. 4). Ju hogre
temperatur, desto mer ruvning under dgglidggningen
med efterfoljande storre klackningsspridning. Un-
der kérva forhallanden blir ruvningen minimal un-
der dggliaggningstiden och alla dggen kommer att
kldckas ungefir samtidigt (synkron kldckning).

Kldckningsframgangen

Andelen klidckta dgg, 90%, ligger i niva med vad
som allmint géller for tittingar. Storre delen av
forlusterna utgjordes av “rotidgg”, vilka ofta visade
sig innehalla embryoner pa olika utvecklingsstadier.
Ibland sag dgginnehallet helt farskt ut, alltsd utan
synliga utvecklingsstadier. Sddana dgg kunde dérfor
misstinkas vara obefruktade. I samband med ge-
nomlysningen av dggkullarna, sammanlagt 109 dgg,
kunde didremot konstateras att alla dgg startade ut-
vecklingen, dven om denna i vissa fall inte kom
ldngre dn till att gulan svillde upp. Andelen obefruk-
tade dgg dr uppenbarligen forsvinnande liten bland
de studerade tridkryparna.

Overgivningen av bon

Den relativt stora andelen 6vergivna bon med dgg-
kullar och ibland dven sma ungar &r forbryllande.
Det ligger ndra till hands att misstinka, att detta
skulle vara en foljd av att de ruvande honorna i
samband med inspektionerna tvingas ldmna boet for
att dgg eller ungar skall kunnaréknas. Detta motsigs
av att inte ett enda bo 6vergavs under 1994, trots att
dessa storningar dé var talrikare é@n tidigare beroen-
de pade tita besoken i samband med genomlysning-
enav dggkullarna. Vidret spelar sikerligen viss roll,
i synnerhet hiftiga regnperioder, vilka ofta kombi-
neras med temperatursinkning. De 6vergivna bona
dr inte sdllan genomblota. Regnvattnet rinner ldngs
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trddstammen [itt in i hdckningsfickorna. Det finns
ocksa ett positivt samband mellan andelen 6vergiv-
nakullar och den totala regnméngden for den méanad
da kullen 6vergavs (Fig. 5).

Tradkryparen som ruvare

Tridkryparen tillhor de genuina stannfaglarna. Den
finns kvar i filtarbetsomréadet hela vintern. Tradkry-
paren kan dirfor formodas vara en hirdig fagel,
vilket kunde vara orsaken till att den kan borja hicka
tidigt pd véren, i sjilva verket i genomsnitt tva
veckor fore de holkhdckande mesarna i samma
omrade. Men den dr trots allt inte okénslig for
viderlekssituationen som ju kan vara kirv, i synner-
het i borjan av hickningsperioden i forsta halvan av
april. Detta framgar bl.a. av den tidigare nimnda
svarigheten att da borja effektiv ruvning omedelbart
efter det att sista dgget virpts. Inte sillan far den
fardigvirpta kullen ligga iskall under dagtid en eller
flera dagar, vilket ibland felaktigt orsakat anteck-
ningen "Overgivet?” i protokollet. Detta innebir en
forlingning av den riskabla botiden, i synnerhet for
de tidiga héckningarna, alltsé en klar nackdel. Var-
for da inte senareldgga hickningen? Svaret bor vara
att det trots allt genomsnittligt I6nar sig att satsa pa
tidig hédckning. Fordelen torde ligga i att ddrmed
tillvaratas maojligheten att hinna med en andra-kull
under sdsongen. Lyckas bada kullarna, blir forok-
ningsframgangen utomordentlig. Skulle forsta kul-
len misslyckas, finns gott om tid till nya hdcknings-
forsok. Det ligger alltsd en forsdkring i att borja
hicka tidigt, dven om det kan kosta pa. Det kan
noteras att andra-kullar férekommer érligen bland
de studerade tridkryparna, visserligen i vixlande
omfattning men alltid 1dngt oftare #n hos mesarna i
samma omréde.

Aven om vidret kan stilla till besvir i ruvningen,
har tridkryparen ofta nog tillrdcklig kapacitet att
borjaruva sa smatt redan under dggldggningen dven
i borjan av sisongen och alltsa skapa olikaldriga
ungkullar. Vilken eller vilka fordelar som ér forknip-
pade med sddana kullar jamfort med de likaldriga,
dédrom tvistar dnnu de ldrde.
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Post-fledging movements of juvenile Reed Warblers Acrocephalus
scirpaceus and Sedge Warblers Acrocephalus schoenobaenus

BO NIELSEN & STAFFAN BENSCH

We have studied post-fledging movements among Reed
Warblers and Sedge Warblers by comparing recapture
rates between three different ringing sites in South
Central Sweden. The positions of these three sites forms
a triangle with Kvismaren in the west, Esson in the north
and Segersjo in the east. Each side of the triangle is
approximately 10 kilometres. A canal connects Kvis-
maren and Segersjo enabling the birds to move in their
natural habitat between these sites. Lake Kvismaren and
Esson has no such connection. Segersjo and Esson are
both situated at the southern shoreline of lake Hjdlmaren
but bays and peninsulas make the distance of the
shoreline 26 kilometres long, i.e. 16 kilometres longer
than the linear distance. We discuss different hypotheses

Abstract

that may explain the post-fledging dispersal. Our results
indicate that there is a higher recapture rate of birds
between Segersjo and Kvismaren than between Esson
and Kvismaren. Both Reed and Sedge Warblers feed
primarily in reed beds or similar habitats near water. This
suggests that the post-fledging dispersal is an explorato-
ry movement within the birds’ main habitat rather than
longer flights in random directions. The predominant
direction of the dispersal might correspond to the general
migratory direction.
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Introduction

A post-fledging movement is defined as a move-
ment of the young bird after it has become inde-
pendent of its parents but before it starts its regular
migration (Baker 1993). The post-fledging move-
ments have been poorly studied, probably because
of the difficulties to follow individual birds during
this period. For migratory birds there are two adap-
tive explanations for these movements. By moving
rather than staying the bird can search for future
breeding sites and/or imprint an image of the native
area which can be used as a navigational target when
it returns from its winter grounds (Baker 1993,
Adams & Brewer 1981). However, if the foraging
juvenile bird moves in random directions, this will
result in a gradual dispersal which has no adaptive
explanation.

In order to study post-fledging movements of
juvenile passerines we carried out a study of two
species that mainly utilize the reed habitat; the Reed
Warbler and the Sedge Warbler. The main question
was to investigate in which way these movements

are performed. We identify two possible techniques
of dispersal. The birds can either move with relative-
ly long flights quickly crossing areas of unfavoura-
ble habitats. Alternatively, they may disperse by
moving through their preferred habitat. These two
hypotheses may be possible to separate by studying
passerines utilizing the reed habitat because reeds
are mostly found in scattered areas or within easily
identified habitat corridors.

Overlaying these two hypotheses, the dispersal
may or may not be performed in a specific direction.
Baker (1993) predicted that birds dispersing in order
to imprint a navigational target area should explore
the surroundings perpendicular to the migratory
direction. Also, birds may start the post-fledging
movement in the main migratory direction. Both
Reed and Sedge Warblers migrate to western tropi-
cal Africa (Cramp 1992). Ringing recoveries from
birds ringed at Kvismare Bird Observatory (unpubl)
show that Sedge Warblers initially mainly migrate to
the south and Reed Warblers to the southwest.
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Figure 1. Expected recapture-rates between different sites
based on four hypotheses of juvenile dispersal. (N = a relati-
vely large number of recaptures, n = a relatively low number
of recaptures). (A) random dispersal, (B) random dispersal in
the general direction of migration, (C) random dispersal only
through the habitat, and (D) dispersal within the habitat in the
general direction of migration.

Forvintade dterfangstfrekvenser mellan olika lokaler bero-
ende pa hur ungfaglarnas spridning genomfors (N = relativt
stort antal dterfangster, n = relativt litet antal). (A) slumpmdis-
sig spridning, (B) slumpmdssig spridning i den huvudsakliga
[flyttningsrikiingen, (C) slumpmdssig spridning endast ge-
nom habitatet och (D) spridning genom habitatet i den huvud-
sakliga flyttningsriktningen.

Study area

This study was carried out between 1991 and 1993
in South Central Sweden at three sites; Kvismaren,
Esson and Segersjo (Fig.1). Each year a daily ring-
ing programme was carried out from the end of June
until the end of September, alternating between the
three sites.

Esson is situated about 8 km north of and Segersjo
about 11 km east of Kvismaren. All sites have consid-
erable areas of reed, lake Kvismaren the largest and
Esson the smallest. The linear distance between Es-
son and Segersjo is about 13 km, but the distance is
about 26 km when considering the shortest distance

containing reeds (Fig. 1 and 2). The area between
Kvismaren and Esson consists mainly of fields and
forests without wetlands. The area between Kvis-
maren and Segers;jo consists of cultivated land but as
a canal flows straight from Kvismaren to Segersjo
there is a narrow strip of reed beds and wetland
vegetation connecting these two sites (Fig. 2).

Methods

We have compared the observed recapture rates of
juvenile Reed and Sedge Warblers between the dif-
ferentsites in the same year with expected recapture-
rates according to different possible behaviours. Fig.
1 shows the expected relative number of birds mov-
ing between the sites, i.e. recaptures based on differ-
ent hypotheses. The different behavioural strategies
considered are: (A) a jumping-strategy in random
directions, (B) a jumping-strategy mainly in the
migratory directions (south to west), (C) a random
dispersal the habitat-way and finally (D) a dispersal
in the migratory direction the habitat-way.

We calculated the expected recapture rates under
the assumption that dispersal was random with re-
spect to direction. Since the number of ringed birds
differed between the sites (Table 1), we used the
following expression to calculate the expected re-
capture rates between each pair of sites: (A*B)/
((A*B)+(B*C)+(A*C)). The letters A, B and C
represents the total number of captures at the respec-
tive sites. The expression gives the expected propor-
tion of recaptures between A and B in both direc-
tions. By multiplying the expected proportion of
recaptures with the sum of the observed recaptures
we obtain the expected number of recaptures be-
tween sites. Table 2 shows the result including the
observed number of recaptures.

In order to investigate if there are birds moving
along the canal between Kvismaren and Segersjo we
also performed ringing at a site (Via) situated 3
kilometres east of Lake Kvismaren. At Via, ringing

Table 1. Number of ringed juvenile Reed Warblers and Sedge Warblers at different sites during 1991-1993.
Antalet juvenila rérsangare och sivsangare ringmdéirkta vid Kvismaren, Esson och Segersjo 1991-1993.

Reed Warbler Rorsangare

Sedge Warbler Sivsdngare

Kvismaren Esson Segersjo Kvismaren Esson Segersjo
1991 602 243 95 361 36 14
1992 1244 316 265 734 61 25
1993 909 434 131 562 85 14
Total 2.755 993 491 1 657 182 53
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Figure 2. Topographic map showing the study area and the ringing sites (indicated by arrows).
Topografisk karta éver undersokningsomrddet med pilar som visar ringmdéirkningslokalerna. (Med Lantmciteriverkets tillstind.)

was carried out during three mornings in 1994 (27,
30 July and 4 August), using four mist nets. Here we
also recorded the direction of the movement for each
bird, i.e. by noting from which side it had entered the
net. At this ringing site the wetland vegetation is
restricted to a 1-6 meter wide zone on each side of
the canal, the wider parts being restricted to patches.

Results

Recaptures

The total number of recaptures is small, only 8 Reed
Warblers and 5 Sedge Warblers were shown to have
changedsite. Information for each of these 13 indivi-

duals, i.e. date of capture, direction of movementand
number of days until recapture are given in Table 3.
For Reed Warblers, the average date of ringing of
recaptured individuals was 16 August (N=8) com-
pared to the average date of ringing for all Reed
Warblers which was 13 August (N=4239). The
number of days between ringing and recapture at the
new site was on average 12 days. However, since
two Reed Warblers were recaptured at the ringing
site three and nine days after ringing the maximum
time available for dispersal was on average 10 days.
The corresponding values for recaptured Sedge
Warblers was 26 July at the ringing site and 6 days
between ringing and recapture (N=5) (Table 3) and
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the average date of ringing for all Sedge Warblers
was 5 august (N=1892). Thus, Sedge Warblers ap-
pears to disperse more rapidly than Reed Warblers.

Seven out of thirteen birds observed to change site
were ringed at Segersjo and recaptured at Kvis-
maren. Two birds moved in the opposite direction,
expected number with a random dispersal pattern in
each direction was 1.9. Three birds were shown to
change site between Kvismaren and Esson and one
bird in the opposite direction, expected number
being4.1 ineachdirection. There were no recaptures
in any direction between Esson and Segersjo and the
expected number was 0.5 (Table 2).

Ringing results at Kvismare canal

During three mornings at Via we caught 11 juvenile
Reed Warblers and 33 juvenile Sedge Warblers. On
each of these mornings ringing was also carried out
at Kvismaren. The mean capture rate per net-hour
was similar at the two sites. At Via we recaptured one
Reed Warbler and one Sedge Warbler ringed at
Kvismaren 6 and 9 days prior to the recapture
respectively. The direction of the movement was
about equal; 23 birds were eastbound and 21 west-
bound in their movement. However, in the early
morning hours the direction was dominantly west-
ward. Of 13 birds caught before 06.00 (Swedish
summer time), 10 were moving from Segersjo to-
wards Lake Kvismaren. Sedge Warblers caught at
Viawere significantly heavier than those captured at
Kvismaren (Via 11.23 g, Kvismaren 10.92 g, t-test:
t50=3.43, P<0.001). The weights of Reed Warblers
were similar at the two sites (Via 11.48 g, Kvismaren
11.50 g), the body mass of the birds was measured to
the nearest 0.1 gram using a Pesola spring balance.

Discussion

Onereason why juvenile birds undertake post-fledg-
ing dispersal movements might be to search for
future breeding grounds. This can be advantageous
if it is important to quickly return to the breeding
ground and if prior experience of the local geogra-
phy facilitates navigation. The birds might also
disperse in order to create a navigation target area
(Rabgl 1985, Baker 1993). Baker (1993) predicted
the movements to mainly occur along the longitude
inside this area. There are three recaptures between
Kvismaren and Esson.

There are several studies showing that early arriv-
al at a breeding ground increases the reproductive
success of an individual bird (Alatalo et al. 1986,
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Table 2. Expected recapture rates between different
sites and observed recaptures (Kvi = Kvismaren, Ess =
Esson, Seg = Segersjd). Expected rates are given as the
expected percentage of recaptures between two sites
calculated from the total number of ringed birds under
assumption of random dispersal with respect to direc-
tion. Expected numbers are calculated from the expec-
ted rates and the total number of recaptures made.
Observed number refers to the actual number of recap-
tures made between two sites.

Forviintade dterfdangstandelar mellan olika lokaler och
antal dterfangster (Kvi = Kvismaren, Ess = Esson, Seg
= Segersjo). Forvintad andel = den forvintade pro-
centandelen av dterfingster mellan tvé lokaler kalkyle-
rat fran det totala antalet fangade faglar vid ett slump-
mdissigt spridningsmonster. Forvéintat antal dr utrak-
nat fran den forvéintade andelen och det totala antalet
gjorda kontroller. Observerat antal dr det faktiska
antalet dterfdangade individer mellan tva lokaler:

Combination Expected ~ Expected Observed
of sites rates (%) number number
Kombination — Forvintad — Féorvintat  Observerat
av lokaler andel (%)  antal antal
Reed Warbler and Sedge Warbler

Sdvsangare och rorsangare

Kvi = Ess 31.5 4.1 3
Ess = Kvi 31.5 4.1 1
Kvi = Seg 14.5 1.9 2
Seg = Kvi 14.5 1.9 7
Ess = Seg 4 0.5 0
Seg = Ess B 0.5 0
Reed Warbler

Rorsangare

Kvi = Ess 30 2.4 1
Ess = Kvi 30 2.4 1
Kvi = Seg 14.5 1.15 1
Seg = Kvi 14.5 1.15 5
Ess = Seg 55 0.45 0
Seg = Ess 5:5 0.45 0
Sedge Warbler

Sdavsangare

Kvi = Ess 38 159 2
Ess = Kvi 38 1.9 0
Kvi = Seg 11 0.55 1
Seg = Kvi 11 0.55 2
Ess = Seg 1 0.05 0
Seg = Ess 1 0.05 0




Table 3. Ringing site, day of ringing (day 1 is the first of July, and day 32 is the first of August), number of days
until recapture and recapture site for each bird observed to change site. Day of ringing in brackets shows day of
recapture at the ringing site prior to dispersal and number of days in brackets shows number of days from the

recapture at the ringing site.

Fangstplats, dag for ringmdrkning ( dag 1 dir forsta juli, och dag 32 éir 1 augusti), antal dagar till daterfangst samt
aterfangstplats for varje individ somvisats byta lokal. Dag inom parentes visar dterfangstdagen vid ringmdrkning-
slokalen innan forflyttningen och antal dagar inom parentes fran dterfangst vid ringmdrkningslokalen.

Ringing site Day of ringing

Recapture site Number of days

Fangstplats Dag for ringm Aterfangstplats Antal dagar
Reed Warbler rorsdangare

Segersjo 9 Kvismaren 26
Segersjo 22 Kvismaren 11
Segersjo 34 Kvismaren 10
Segersjo 54 (63) Kvismaren 12 (3)
Segersjo 73 Kvismaren 12

Esson 51  (54) Kvismaren 5 2)
Kvismaren 82 Esson 10
Kvismaren 57 Segersjo 6

Sedge Warbler sdavsangare

Segersjo 18 Kvismaren 8
Segersjo 30 Kvismaren 5
Kvismaren 10 Segersjo 7
Kvismaren 33 Esson 7
Kvismaren 42 Esson 4

Bensch & Hasselquist 1991, Hasselquist (manus),
Pirt 1994, Part 1991). In the present study there
tends to be a movement towards Kvismaren which
indeed is anexcellent breeding area but there are also
many suitable areas at lake Hjdlmaren. Lake Kvis-
maren is also situated in the general direction of
migration, which might indicate that the dispersal
predominantly is in that direction.

This study does not reveal why juvenile birds are
involved in premigratory movements, it rather in-
dicates what pattern they follow. As shown in Table
2 the most striking difference from a random dis-
persal pattern is the movement from Segersjo to
Kvismaren. There is also a lower number of recap-
tures between Esson and Kvismaren and vice versa.
Though the sample size is small the pattern appears
to be similar for both the Reed and the Sedge
Warbler. Thus, our data indicate that there is a
higher rate of movements between two sites if these
are connected with a narrow strip of the habitat
preferred by the birds. Furthermore, the high cap-
ture rate at Via, which was similar to that at Kvis-
maren despite a very limited area of reed habitat,
as well as the observed recaptures between Kvis-

maren and Via, suggests that there are birds in-
volved in post-fledging dispersal moving along the
canal. At Kvismare canal, the majority of the birds
can be assumed to be involved in post-fledging
movements because suitable breeding sites are few.
We also found that Sedge Warblers were heavier
than at the ringing site at Kvismaren which is suit-
able for breeding and may contain birds not in-
volved in longer post-fledging movements. This
might indicate that the extent of the dispersal is
related to the general condition of the bird. That
Reed Warblers did not differ in body mass might
be because of the dates of ringing at Kvismare
canal. The recapture data suggest that the move-
ments of Sedge Warblers take place mainly during
the end of July and beginning of August while the
movements of Reed Warblers are later (Table 3).
Ringing results at Kvismare Bird Observatory con-
firms that Sedge Warblers leave the area sooner
than Reed Warblers (unpubl. data).

The data suggest that the post-fledging move-
ments occur mainly within the preferred habitat,
the birds slowly exploring the surroundings of the
place of birth. Also, the data suggest that the
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dispersal might be done in the general direction of
migration.
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Sammanfattning

Ungfagelrirelser hos rorsdangare och séivsdngare

Juvenila faglars rorelser efter det att de har blivit
oberoende av fordldrarna och innan de pabérjat
flyttningen (ungfagelrorelser) kan ha tva orsaker.
Dels kan funktionen vara att fd kinnedom om det
framtida hickningsomradet och dels skapa en bild
av omradet for att kunna navigera réitt under varflytt-
ningen (Baker 1993, Adams & Brewer 1981).

Vir studie koncentrerade sig pé att forsoka fast-

130

stilla hur ungfigelrorelserna sker hos rorsangare
och sdvsangare, tva tittingar vars huvudsakliga ha-
bitat dr vass och vatmarksomraden. Den huvudsak-
liga fragestillningen var hur spridningen genom-
fors. Ungfaglarna kan rora sig ldngsamt genom
habitatet eller ocksé gora relativt langa flygetapper
mellan olika platser.

Studien genomfordes under aren 1991-1993 vid
Kvismare fagelstation. Ringmérkningen alternera-
de mellan tre olika platser; Kvismaren, Esson och
Segersjo. Lokalernaliggerien triangel dér varje sida
dr cirka en mil langt. Esson ér beldgen norr om
Kvismaren och Segersjo oster om Kvismaren. Alla
ringmérkningsplatserna ligger vid stora vassomra-
den. Avstandet mellan Esson och Segersjo dr ca 13
km men det dubbla om man f6ljer habitatvigen (Fig.
2). Landskapet mellan Kvismaren och Esson bestdr
huvudsakligen av akermark och skog utan vatmark-
somraden. Mellan Kvismaren och Segersjo ér det
ocksa akermark, men en smal remsa av vass och
vatmarksvegetation (Kvismare kanal) sammanbin-
der mirkplatserna. I Hjdlmaren mellan Segersjo och
Esson finns flera vikar med vass (Fig. 2).

Vi har jamfort hur ménga korttidskontroller av
sdvsangare och rorsdngare som gjorts mellan olika
lokaler med det som kan forvintas vid olika sprid-
ningsbeteenden. Figur 1 visar den forvintade relati-
va aterfangsten om ndgon av foljande strategier
anvinds: (A) langa flygstrickor i slumpméssig
riktning, (B) langa flygstrickor i den huvudsakliga
flyttningsriktningen, (C) habitatet f6ljs i slumpmés-
sig riktning samt (D) habitatet f6ljs i den huvudsak-
liga flyttningsriktningen. Ringmirkningsaterfynd
gjorda av faglar ringmérkta vid Kvismare fagelsta-
tion visar att den huvudsakliga flyttningsriktningen
iinitialskedet &r sydlig for sdvsdngare och sydvist-
lig for rorsangare. Antalet ringmirkta faglar variera-
de kraftigt mellan de olika lokalerna (Tabell 1). Vi
kalkylerade dérfor antalet forvintade aterfangster
vid slumpmassig rorelse genom att berikna hur stor
procent av aterfangsterna varje par av lokaler borde
fa, genom att det totala antalet ringmirkta faglar
parvis multiplicerades enligt foljande; (A*B)/
((A*B)+(B*C)+(A*C)). Denna beridkning ger den
forvintade andelen aterfangster mellan lokal A och
B i bada riktningarna. Direfter multiplicerades an-
delen med summan av de faktiska kontrollerna.
(Tabell 2). For att understka om rorelser sker langs
kanalen ringmirkte vi vid en lokal (Via) beldgen
utmed Kvismare kanal under tre dagar 1994 (27.7,
30.7 samt 4.8). Forutom biometri noterade vi rikt-
ningen pa rorelsen genom att anteckna fran vilket
hall faglarna flugit in i néten.



Antalet faglar som visats byta lokal &r litet: dtta
rorsangare och fem sivsangare (Tabell 3). For ror-
sangare var medeldatum for aterfangsterna den 24
augusti och de anvinde i medeltal 12 dagar for
forflyttningen (10 om vi rédknar fran det datum da tva
rorsangare dterfangades pd ringmérkningslokalen
innan de bytte lokal). Motsvarande for sdvsiangare
var 2 augusti och sex dagar (Tabell 3). Dédrmed
verkar sdvsangarna genomfora bade en tidigare och
en snabbare spridning dn rorsangarna (Tabell 2 och
3).

Vid Via fangade vi 11 juvenila rorsangare och 33
juvenila sdvsangare. Under fangstdagarna vid Via
ringmérktes det samtidigt vid Vallen. Antalet faglar
per nittimme Overenstdmde bra vilket tyder pa att
atminstone de flesta individerna inte var lokala.
Dessutom fiangades en ror- och en sidvsangare ring-
mirkta vid Vallen 6 respektive 9 dagar tidigare.
Antalet faglar som rorde sig i vardera riktningen var
ganska lika, 23 faglar rorde sig Osterut och 21
viisterut. Ddremot var det en kraftig rorelse av faglar
fran Segersjo mot Kvismaren de tidiga morgontim-
marna. Fore 06.00 svensk sommartid rérde sig 10 av
13 faglar i den riktningen. Det var dven en signifi-
kanthdgre medelvikthos sdvsidngarna vid Via (11,23
g) jamfort med faglarna vid Vallen (10,92 g).

En anledning till ungfagelrérelserna kan vara att
utforska framtida hiackningsomraden. Flera studier
visar att en kdnnedom om hickningsomradet dkar
hickningsframgangen (Alatalo et al. 1986, Bensch

& Hasselquist 1991, Hasselquist (manus), Part 1991,
Pirt 1994). I var studie verkar det finnas en domine-
rande rorelse mot Kvismaren vilket dr ett ypperligt
hdckningsomrade, men sjon &r ocksa beldgen i den
generella flyttningsriktningen. En andra anledning
kan vara att skapa en navigeringsbild av omradet, ett
omrade runt latituden fér hemmaomradet dr skill-
naderna i magnetfiltet dr for sma for att fageln ska
kunna kdnna dem. Déarfor maste faglarna skapa en
minnesbild som ticker detta omrade (Rabgl 1985).
Baker (1993) har utvecklat dessa hypoteser och
predikterat att det huvudsakliga omradet for min-
nesbilden bor vara i longitudens riktning.

Det mest utmérkande for dterfangsterna i var
studie &r det relativt stora antalet mellan Segersjo
och Kvismaren, det idr ocksa ett mindre antal #n
forvintat mellan Kvismaren och Esson. Vart mate-
rial indikerar alltsd att det idr en betydligt storre
mojlighet att fa aterfangster om lokalerna har en
habitatforbindelse 4n om de inte har det. Dessutom
visar data fran Via att det sker en ungfagelrorelse i
Kvismare kanal och dessutom kan den hogre vikten
hos faglar vid Via indikera att lingre rorelser gors av
faglar i bra kondition. Resultaten tyder pa att ungfa-
gelrorelser huvudsakligen #dr en langsam rorelse
genom habitatet fran fodelseomradet. Den verkar
ocksa, i vart material, mest ske i figlarnas huvudsak-
liga flyttningsriktning.

Meddelande nr 87 fran Kvismare fagelstation.
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Feeding ecology of the Long-tailed Duck Clangula hyemalis
wintering in the Gulf of Gdarisk (southern Baltic Sea)

LECH STEMPNIEWICZ

The feeding ecology of the Long-tailed Duck Clangula
hyemalis was studied in the Gulf of Gdansk during eight
wintering seasons (November—April) 1972—-1976 and
1986—1990 (423 food samples). The number of food taxa
consumed was at least 28 (23 animal and 5 plant). Long-
tailed Ducks fed mainly on bivalves of which Macoma
baltica and Mya arenaria were the most important, then
Mytilus edulis and Cardium glaucum. Fish, mostly Ammo-
dytidae, and fish eggs were present in ca. every fourth
sample. Crustaceans, polychaetes and gastropods consti-
tuted the remaining significant prey. Plant food was inci-
dental. Birds selected main food items (3 bivalves) of shell
length ca. 11.0-11.6 mm regardless of their different
average size found in zoobenthos. Seasonal and some age
and sex related differences in Long-tailed Duck diet were
found. They consumed proportionally more Mytilus and
Cardium in December and January and less later in the
season. Crustaceans, polychaetes and especially fish (fish

Abstract

eggs) increased their percent share in the diet in the spring.
Adultbirds tended to eat more Mytilus and Cardium while
immatures ingested more crustaceans. Birds caughtin nets
set deep (> 20 m) fed largely on Mesidothea entomon.
Long-tailed Ducks function as first to fourth-order carni-
vores in the food web of the Gulf of Gdarisk. Due to their
high numbers and long period of staying they consume
considerable biomass of main food prey. Estimated yearly
consumption of bivalves amounts to 6 350 tonnes (Maco-
ma baltica —2 100, Mya arenaria — 1 700, Mytilus edulis
—1600, Cardium glaucum—950), fish—1 120, crustaceans
—400, polychaetes — 200, and gastropods — 125 tonnes. At
least locally, they prey significantly on certain age classes
of the most important food taxa.

Lech Stempniewicz, Department of Vertebrate Ecology
and Zoology, University of Gdarisk, Legionow 9, 80-441
Gdarisk, Poland

Recieved 6 July 1995, Accepted 1 October 1995, Editor: S. Svensson

Introduction

The Long-tailed Duck Clangula hyemalis is one of
the most abundant sea ducks inhabiting arctic and
subarctic coasts, and wintering in the boreal zone of
the Atlantic and Pacific oceans. The Baltic Sea is the
most important wintering area in western Palearctic
(Cramp & Simmons 1977, Laursen 1989). During
winter, these small diving ducks occupy shallow (3—
15 m deep) inshore waters with abundant food,
making bottom feeding efficient. They can reach
depths of 60 m and spend as long as one minute
under water (Mathiasson 1970, Nilsson 1972, Cramp
& Simmons 1977). Their diets differ regionally and
seasonally and consist mainly of bivalves and crus-
taceans as well as of polychaetes, gastropods and
fish (fisheggs) (Madsen 1954, Nilsson 1972, Peters-
son & Ellarson 1977, Ainley & Sanger 1979, Sanger
& Jones 1984, Goudie & Ankney 1986). There are
scarce data on Long-tailed Duck feeding ecology

from the Baltic Sea. Madsen (1954) collected some
material in the Kattegat region and Nilsson’s (1972)
studies were carried out in Swedish coastal waters.
No published information is available from southern
Baltic, including the Polish coast, except two MSc
theses (Mikulak 1989, Maciejkowicz 1991).

The Gulf of Gdarisk has high biological produc-
tivity, and important commercial fisheries. Surveys
of marine birds show high concentrations of diving
ducks in the area. The Long-tailed Duck is the most
numerous species wintering in the gulf. Between
Octoberand May thousands of birds stay here achiev-
ing peak numbers (30-40 000) in December and
March (Gérski & Strawiriski 1986, Meissner &
Maracewicz 1993). Each season 7000 —8 000 Long-
tailed Ducks drown in fishing nets set in the gulf
(Stempniewicz 1994).

Investigations of the feeding ecology of marine
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Fig. 1. Area of the Gulf of Gdarisk, Southern Baltic (asterisks
indicate the fishing ports, Ortowo and Sopot, where net
catches were collected; shading indicates fishing grounds).

Gdanskbukten. Asterisker anger fiskehamnarna Orlowo och
Sopot ddr ndtfangsterna insamlades. Skuggning anger fiske-
omrddena.

birds provide a key link in the interpretation of the
relationship between biological productivity and
abundance of birds (Ashmole 1971, Furness &
Monaghan 1987, Stempniewicz 1986, 1991). This
study of the Long-tailed Ducks was a part of a larger
interdisciplinary programme entailing all numerous
marine birds wintering in the Gulf.

The objectives of this study were to determine
food composition, seasonal changes in diet and prey
size selection. On that basis the annual consumption
of the main food types was estimated.

Material and methods

The study area (i.e. fishing grounds) covers shallow
(2-10 m) coastal waters of the Gulf of Gdarisk from
Gdynia to the west of Vistula Mouth, and deeper
waters (up to 80 m) in the central part of the Gulf
(Fig. 1). This area is very rich in benthic fauna
(bivalves, gastropods, polychaetes, crustaceans) and
fishes. Nets are set all year around but the main
fishing season (November—April) coincides with
the wintering season of the Long-tailed Duck in the
Gulf of Gdarisk.
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Birds entangled and drowned in nets were collect-
ed with the co-operation of fishermen from two
fishing ports Ortowo and Sopot. The birds were
collected 1-3 times a week over 8 seasons (Novem-
ber-May) from 1972 to 1976 and 1986 to 1990. In
total, 607 Long-tailed Ducks were collected and 423
food samples (193 adult males, 77 adult females, 61
immature males and 79 immature females) were
analysed in detail. Birds were thoroughly examined
and dissected in the laboratory, and the age (two
categories: immature and adult) and sex of each
individual was determined.

Total contents of the oesophagus, proventriculus
and gizzard were preserved in a 4% formaldehyde
solution and analysed later in the laboratory. Each
sample was washed on a 0.5 mm mesh size screen
and analysed under stereo microscope. The material
was sorted and then identified to the lowest possible
taxonomic level. The number, length and weight of
all identifiable food items were noted. The number
of fish and polychaetes ingested was estimated as
half the number of otholits and jaws found in the
samples.

The following coefficients were used to present
the results of the analyses of the food samples.
Frequency of occurrence (%FO) was determined as
the percentage of samples containing a given prey
type. Also weight of the food samples and percent-
age by volume (%V) of particular prey taxa were
calculated.

Result and discussion

Food composition

The list of preys of the Long-tailed Duck wintering
in the Gulf of Gdarisk contains at least 28 food taxa,
including 23 animal and 5 plant taxa. The most
important food component were bivalves, found in
almost every sample (%FO = 97.1%) and constitut-
ing 77% of the food content volume. Among them
Macoma baltica and Mya arenaria were taken most
often, then Mytilus edulis and Cardium glaucum.
Fish, and especially sandlances Ammodytidae and
stickleback Gasterosteus aculeatus as well as fish
eggs were found in every fourth stomach. Crusta-
ceans and gastropods were ingested with similar
frequency but found in smaller amounts. Polychae-
tes and plants occurred in ca. 10% of samples (Table
1). However, proportions of particular food taxa
found in the Long-tailed Duck diet are certainly
biased. Different digestion rates of hard-shelled (e.g.
bivalves) and soft-bodied prey (e.g. fine crusta-



Table 1. List of prey taxa, their percent volume and
frequency of occurrence in the Long-tailed Duck diet.
Lista over fodoslag, deras volymsprocent och fore-
komstfrekvens i alfagelns diet.

Prey taxa 9%V %FO
Plantae 0.5 9.5
Algae * 2.4
Spermatophyta (seeds) 0.5 8.7

Potamogeton sp. 0.2 4.3

Polygonum sp. 0.1 1.8

Carpinus betulus 0.1 2.1

Cerasus vulgaris 0.1 23
Polychaeta 2.5 9.9
Nereis diversicolor 2.5 9.9
Terebellides stroemi = 0.2
Priapulida & 1.1
Halicryptus spinulosus 1.1
Bivalvia 77.0 97.1
Mya arenaria 20.7 41.8
Macoma baltica 25.5 52.6
Cardium glaucum 11.3 30.7
Mytilus edulis 19.5 339
Gastropoda 1.5 24.8
Hydrobia ventrosa 1.5 24.1
Theodoxus fluviatilis o 0.2
Valvata piscinalis * 4.1
Lamellidoris muricata o 0.2
Gastropoda n.d. * 33
Crustacea 4.8 21.3
Balanus improvisus 0.1 3.8
Gammarus salinus # 0.2
Gammarus sp. 0.3 6.8
Amphipoda n.d. * 1.4
Mysis mixta * 0.2
Mysis sp. 1.2 12.2
Palaemon adspersus 0.9 1.8
Crangon crangon 0.2 2.8
Decapoda n.d. ® 2.5
Mesidothea entomon 2.1 34
Crustacea n.d. ¥ 2.1
Pisces 13.6 24.9
Ammodytes tobianus 0.7 2.3
Hyperoplus lanceolatus 0.1 0.7
Ammodytidae n.d. 2.5 16.1
Zoarces viviparus 0.7 1.4
Gasterosteus aculeatus 4.4 11.6
Platichthys flesus * 0.7
Pleuronectidae n.d. * 0.7
Gobidae n.d. o 0.7
Pisces n.d. 0.2 8.3
fish eggs fiskdigg 5.0 92
Pebbles, gravel, sand 90.6

Grus, sand
Anthropogenic elements 0.7
Antropogena objekt

* traces spar

ceans, polychaetes, gastropods) may distort their
original relative volumes. Bivalves were most prob-
ably overrepresented in those samples where giz-
zard contents predominated. On the other hand,
abundant small prey is usually overestimated by
frequency of occurrence coefficient (Sanger & Jones
1984). For these reasons the results should be inter-
preted with caution.

The results show that Long-tailed Ducks feed
almost exclusively on benthic animals or those liv-
ing close to the bottom. In general, food composition
reflects roughly the food resources in the Gulf of
Gdarisk. Similar relationships were found in earlier
studies carried out in different areas (Madsen 1954,
Nilsson 1972, Petersson & Ellarson 1977, Sanger &
Jones 1984, Goudie & Ankney 1986).

In spite of this general opportunism the Long-
tailed Ducks show some feeding preferences. Bi-
valves indeed predominate both in zoobenthos and
in the duck diets. However, the Blue Mussel being an
absolute dominant in the Gulf was taken by ducks in
moderate quantities. On the other hand, the Sand
Gaper, constituting one of the most important food
prey, belongs to the least numerous bivalves in the
Gulf (Beil 1977, Gostkowska & Turas 1988). Also
the proportions of gastropods and crustaceans were
higher in the duck food than in zoobenthos.

However, such comparisons are risky because
data for zoobenthos are large scale and average for
the whole gulf. Long-tailed Ducks feed in preferred
areas which may differ very much from the general
picture of numbers, distribution and proportions of
benthic animals. The relationship between the place
and depth of feeding and the food composition is
well illustrated by those birds drowned in nets set at
depth exceeding 20 m. In all stomachs examined
(n=37) the predominating prey was Mesidothea en-
tomon.

Prey size

Mean size of the three most important Long-tailed
Duck fooditems, i.e. Macoma baltica, Mya arenaria
and Mytilus edulis, was almost the same (11.0-11.6
mm) in spite of the fact that these bivalves differ
much in size (Fraczkowska 1974, Beil 1977, Cuena
& Wotowicz 1981, Wotowicz 1984). It seems that
birds selected mainly one size class from a much
wider spectrum of prey size classes. According to
optimal foraging theory (Krebs & Davies 1981,
Draulans 1982, Ydenberg 1988) birds should select
as large available items (contributing much energy)
as they are able to catch and swallow.
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Table 2. Food content of the Long-tailed Ducks Clangula hyemalis wintering in the Gulf of Gdarisk

Fodoinnehall hos alfaglar évervintrande i Gdanskbukten

Food Organic Inorganic Organic

content content content content

(€9) (2 (8 (em?) N Mya
In total Mean (SD) 8.7 6.5 T2 6.5 1:7 2.2 44 4.6 423 20.7 36.
(n=470) %FO 41.8
Adults Mean (SD) 9.3 7.2 7.7 6.8 1.6 2.0 4.7 4.8 270 162 32.
(n=299) %FO 39.6
Immatures Mean(SD) 7.6 5.0 6.1 5.9 2.0 2.7 3.9 4.4 140 25.6 40.
(n=157) %FO 40.7
Females Mean(SD) 7.3 5.6 5.7 54 L7 2.0 34 3.8 158 24.0 39.
(n=178) %FO 44.3
Males Mean (SD) 9.6 6.9 8.0 7.0 1.7 2.3 4.9 50 259 18.0 34.
(n=286) %FO 39.0
Adult females Mean (SD) 8.1 6.9 6.7 5.9 1.2 1.5 3.9 4.1 71 227 39,
(n=87) %FO 45.5
Immature females Mean (SD) 6.4 3.9 4.8 4.9 2.1 2.3 2.9 3.5 79 243 39
(n=88) %FO 41.8
Adult males Mean (SD) 9.8 7.2 8.0 7.1 1.7 2.1 49 5.0 193  13.6  29.
(n=212) %FO 37.3
Immature males Mean(SD) 9.2 5.8 8.1 6.7 1.9 3.1 9.3 52 61 272 41.
(n=68) %FO 39.3

The size of prey is limited by size of the bird’s bill
and throat. Bivalves of ca. 1 | mm length appear to be
optimal food for the rather small Long-tailed Duck.
Specimens from this size-class are common in all
bivalve species occurring in the Gulf (Fraczkowska
1974, Beil 1977, Cuena & Wotowicz 1981, 1984).
Feeding on smaller bivalves is less efficient despite
their higher numbers. Larger specimens, however,
contributing more energy because of size and higher

NN

Fig. 2. Mean food content weight (g) and volume (cm?) of the
Long-tailed Duck age-sex groups.

Fodoinnehdallets medelvikt (g) och volym (en?®) for alfaglar av
olika dlder och kin.
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body to shell ratio, occur in much lower density,
making feeding on them (time spent for searching)
less profitable. The largest bivalve found in the food
samples was a 35 mm blue mussel (Table 3).

Age and sex related differences in the diet

Mean weight and volume of organic food content
was significantly higher in males (t-test, P<0.001).
This may be a result of differences in body size
between the sexes. Immature birds, especially fe-
males, had higher proportions of inorganic fractions
(sand, gravel, pebbles) in the food content (t-test,
P<0.001; Table 2, Fig. 2).

The proportions of bivalves in food of particular
age-sex groups were similar. However, blue mussel
and cockle were taken more often and in greater
amounts by adult birds. Immatures, and particularly
females, preferred crustaceans (Table 2). Other taxa
were ingested by all age-sex groups in similar pro-
portions.

Adult males constituted over 90 % of the birds
drowned in nets set deeper than 20 m. They fed
almost exclusively on the isopod Mesidothea ento-
mon. This suggests that only bigger and heavier
adult males are able to dive and feed efficiently at
greater depths. Patterns of winter distribution of the



Percent volume

Volymsprocent (% V)

Macoma Mpylilus Cardium Pisces Crustacea Polychaeta  Gastropoda Plants
255 385 195 36.6 113 27.6 13.6 31.6 48 175 25 124 15 7.3 0.5 54
52.6 33.9 30.7 24.9 21.3 9.9 24.8 9.5
238 372 23.6 392 146 31.1 150 33.0 27 125 24 115 1.6 8.1 0.3 3.1
533 36.8 33.7 253 17.4 10.4 26.7 7.0
289 41.0 13.6 315 49 183 94 243 12.1 29.8 3.0 146 1.2 5.7 0.9 8.5
49.6 314 23.6 26.4 29.5 9.3 22.1 14.3
219 365 17.7 354 11.1 285 123 309 7.6 226 3.6 164 1.3 5.8 0.1 0.5
45.9 31.6 253 21.0 24.1 9.5 24.1 9.5
274 396 21.1 37,6 114 272 146 323 33 135 2.0 9.4 1.6 8.2 0.7 6.9
56.0 36.0 33.2 27.8 20.2 10.4 25.5 9.6
162 315 20.6 385 15.1 33.6 20.0 383 1.7 114 29 13.7 0.8 32 0.0 0.1
42.9 29.9 26.0 24.7 14.3 11.7 24.7 13
28.0 404 153 325 6.7 21.7 51 192 135 288 4.3 19 1.8 7.5 0.2 0.7
48.7 34.2 24.1 17.9 34.2 7.6 24.1 17.7
26.8 39.0 248 395 144 30.1 13.0 30.6 3.1 129 22 105 2.0 9.4 0.4 3.6
57.5 39.6 36.8 254 18.8 9.8 27:5 9.3
30,0 42,0 114 303 25 125 21.1 378 42 156 1.4 52 0.3 0.9 1.7 12.8
50.8 279 23.0 371 23.0 13:1 19.7 9.8

Long-tailed Ducks seem to support this suggestion.
Adult males tend to choose more open and deeper
areas than females and immature birds (Mathiasson
1970, Gérski & Strawinski 1986, Meissner & Ma-
racewicz 1993).

Mean size of the most common prey species was
more even in adult birds than in immatures. The
latter, and especially the young males, took signifi-
cantly larger Mya arenaria and Macoma baltica, and
smaller Cardium glaucum and Mytilus edulis (Table
3, Fig. 3).

However, differences found in food composition
and mean prey size taken by particular age-sex
groups may reflect (at least partly) differences in
their winter distribution, feeding grounds (area and
depth) and feeding efficiency.

Seasonal changes in the diet

Mean weight and volume of the organic fraction was
higherin December and January than in later months.
The proportion of the inorganic fraction increased
during the spring months (Fig. 4). It seems, however,
that these differences are partly a result of changing
proportions of the age-sex groups in the material
collected during particular months. High proportion
of adult males at the beginning and immature fe-

males at the end of the wintering season certainly
influenced the differences observed in weight and
volume of the food content as well as in food
composition.

Proportion of bivalves in the diet tends to decrease
along with the progress of the wintering season in the
Gulf of Gdansk. This is a result of a sharp decrease
in the share of blue mussel and also cockle in the
food samples towards the spring. The remaining two
bivalve species (Mya arenaria and Macoma baltica)
showed a slight constant increase in the diets in the
consecutive months (Fig. 5 and 6). A decreasing

Qim. females Oim. males Oad. females Oad. males

iV
156 i
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11 : g i
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5 5
3
Mya

Macoma Mytilus Cardium

Fig. 3. Mean size (+ SE) of four bivalve species taken by Long-
tailed Ducks in the Gulf of Gdansk.

Medelstorleken for fyra musselarter som tagits av alfaglar i
Gdanskbukten.
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Table 3. Prey size ingested by Long-tailed Ducks in the Gulf of Gdansk.

Intagen bytesstorlek hos alfaglar i Gdanskbukten.

Imm- Ad. Ad. Im. Im.

In total  Adults atures Males Females males females males females
Mya arenaria
mean 11.6 10.6 14.3 10.7 127 9.9 11.9 14.8 14.1
SE 0.47 0.52 0.93 0.66 0.63 0.67 0.78 2.24 1.01
max. 34 35 34 35 34 35 23 33 34
n 185 131 38 107 78 84 47 10 28
Macoma baltica
mean 11.5 11.2 13.5 11.0 11.9 11.2 11.0 15.4 12.8
SE 0.44 0.51 0.9 0.60 0.64 0.61 0.97 1.43 1.12
max. 21 21 21 21 21 21 16 20 21
n 175 146 27 133 42 124 22 i 20
Cardium glaucum
mean 8.3 8.9 53 8.5 7.5 8.6 9.2 4.5 55
SE 0.32 0.40 0.59 0.51 0.49 0.54 0.94 1.21 1.11
max. 18 18 16 18 18 18 18 6 16
n 231 185 39 160 71 147 38 8 3
Mpytilus edulis
mean 11.0 11.8 7.5 10.8 11.5 11.7 12.3 6.4 10.1
SE 0.23 0.29 0.37 0.31 0.52 0.38 0.76 0.88 1.09
max. 35 35 29 35 34 35 34 29 28
n 750 608 120 566 184 475 133 87 33
Hydrobia ventrosa
mean 3.2
SE 0.22
max. 5
n 188

Note: Differences in mean prey size ingested by adult and immature birds are significant; t- test, assuming unequal

variances [t=3.1-3.5; P (2 tails)=0.001-0.002].

tendency was observed in case of gastropods, but
crustaceans, polychaetes and fish (particularly fish
eggs) generally increased their share during the
spring months (Fig. 5).

Estimated yearly consumption of main food taxa

Daily energy expenditure in birds is related to such
factors as body size, ambient temperature, type of
flight, activity, etc. (Whittow & Rahn 1984, Birt-
Friesenetal. 1989). Field measurements of metabol-
ic rate using double labelled water of many seabird
species allows the elaboration of regression equa-
tions relating metabolic rate and body weight. For
diving seabirds with active type of flight, staying in
a cold water zone, the regression has the form: log y
=3.24+0.727 log x; where y is field metabolic rate
(FMR) in kJ/24h, and x is body weight in kg (Birt-
Friesen et al. 1989). By substituting the mean body
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Fig. 5. Seasonal changes in frequency of occurrence (%) of
most important food preys in the Long-tailed Duck diet.
Scsongsfordndring i frekvensen (%) for de viktigaste fodo-
slagen i alfaglarnas diet.

weight of the Long-tailed Ducks the value of their
FMR amounts to ca.l 500 kJ/24h.

The caloric value of a bivalve is very different
depending on species, body size, body to shell ratio,
water content in tissues, season, region, etc. For
bivalve species from the Gulf of Gdarisk, the aver-
age values of water content (57.8%), proportion of
shell in body weight (85.9%) and thus energetic
value (21 kJ/g dry weight) were accepted (Szaniaw-
ska et al. 1986, Pazikowska & Szaniawska 1988).

Based on the assumptions above an average value
of energy contents of wet mass of four bivalve
species (1.2 kJ/g) was calculated. Taking into ac-
count the 70% assimilation rate of water bird food
(Wiens & Scott 1975, Furness 1978, Whittow &
Rahn 1984), it was calculated that Long-tailed Ducks
wintering in the Gulf of Gdarisk assimilate ca. 0.84
kJ from 1 g of wet mass of bivalves (with shell) or
6.12 kJ from 1 g of wet body mass (without shell).
Assuming 1 500 kJ to be the daily energy demand,
this equals a consumption of 1 786 g and 245 g,
respectively, of wet bivalve mass. Using these fig-
ures I estimated the equivalent amount of food that
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Macoma Mytilus Cardium
Fig. 6. Seﬂsonal changes in frequency (%) of occurrence of
four bivalve species in the Long-tailed Duck diet.
Scisongsfordndring i forekomstfrekvens (%) for fyra mussel-
arter i alfaglarnas diet.

Table 4. Estimated energy demand and biomass of the
main food taxa consumed by Long-tailed Ducks during
one wintering season (September—May).

Uppskattning av energibehovet och biomassekonsum-
tionen for de viktigaste bytesslagen hos alfageln under
vintersdsongen (september—maj).

Sum of mean montly numbers of birds* 154 000

Summan av mdnatliga medeltal faglar

No. of birds Xdays (N), thousands* 4620

Antal faglarX dagar, tusental

Energy demand (N X 1500 kJ/24h) 6.9 x 10°

Energibehov

Biomass (tonnes) consumed per season

(70% assimilation)

Konsumerad biomassa per sisong

Bivalvia 6 350
Macoma baltica 2 100
Mya arenaria 1700
Mytilus edulis 1 600
Cardium glaucum 950

Pisces 1120

Crustacea 400

Polychaeta 200

Gastropoda 125

Data from: Meissner & Maracewicz (1993), Meissner
(unpubl.), Stempniewicz (unpubl.)

the birds consumed. The same procedure was used
when estimating fish, gastropods, polychaetes and
crustacean consumption. Their average energetic
contents were taken from the literature (Brown &
Nettleship 1984, Jorde & Owen 1988).

Mean number of birds staying in the study area,
period of staying (birds X days) and food consump-
tion were taken into account when estimating the
yearly, total consumption of the main prey species
taken by the Long-tailed Duck in the Gulf of Gdarisk
during the wintering season.

During one season in the Gulf the Long-tailed
Ducks consume ca. 6 350 tonnes of bivalves, 1 120
tonnes of fish, 400 tonnes of crustaceans, 200 tonnes
of polychaetes and 125 tonnes of gastropods. Con-
sumption of prey taxa constituting less than 1% of
diet was not estimated (Table 4).

Losses caused by feeding birds may be higher than
estimated in the case of the Mya arenaria and
Mytilus edulis populations. Long-tailed Ducks often
cut and eat only siphons of large Mya arenaria
specimens sticking out from the bottom sand, not
being able to swallow whole animals. Of course,
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these damaged bivalves die and form non-utilised
material (NU). In case of blue mussel, occurring in
large and dense shoals composed of high numbers of
specimens stuck together, foraging ducks cause side-
losses by tearing off single bivalves and damaging
neighbouring specimens. So, the material removed
(MR) by feeding birds is considerably larger than
consumed.

Also crustaceans and polychaetes are certainly
consumed in larger amounts than estimated. It is
well known that proportions of fine and soft animals
(crustaceans, polychaetes, oligochaetes, insect lar-
vae, etc.) are usually underestimated in water birds
diets (Nilsson 1972, Sanger & Jones 1984, Goudie &
Ankney 1986). The reason is that soft-bodied ani-
mals are crumbled, digested and assimilated much
easier and faster than those covered with shell or
hard carapace. Bivalves, for instance, stay in the
alimentary tract for 30—40 min (Grandy 1972).

The feeding of the Long-tailed Ducks has most
probably a negligible impact on the enormous, su-
perabundantbivalve resources in the Gulf of Gdarisk.
However, their predatory pressure is temporary and
spatially unequal. During the winter months of high-
est Long-tailed Duck occurrence (December—April)
in the shallow zone (5-20 m deep) and particularly
in areas of great aggregations of feeding ducks (e.g.
regions of Vistula Mouth, outer coast of Hel Penin-
sula and Vistula Spit) the Long-tailed Ducks may
exert a significant pressure on bivalves of preferred
age and size classes.

Acknowledgements

The present paper has gained much from the sub-
stantial help afforded by my colleagues from Gdarisk
University Department of the Ecology and Zoology
of Vertebrates. T would like to offer my cordial
thanks to Michat Goc, Lech Iliszko and Czestaw
Nitecki, for their help in collecting the material and
laboratory work. Tam grateful to Wtodzimierz Meiss-
ner for affording his as yet unpublished data on the
numbers and distribution of marine birds in the Gulf
of Gdarisk, and the discussion. Iwona Pawlina, Elz-
bieta Mikulak and Izabela Maciejkowicz elaborated
part of the food sample collection while preparing
their MSc theses.

References

Ainley, D.G. & Sanger, G.A. 1979. Trophic relations of
seabirds in the Northern Pacific Ocean and Bering Sea. In:
Conservation of Marine Birds of Northern North America

140

(J. C. Bartonek & D. N. Nettleship, eds.). US Dept. Int.
Wildl. Res. Rep. 11, pp. 95-112.

Ashmole, N.P. 1971. Seabird ecology and the marine environ-
ment. In: Avian Biology,Vol. 1. (D.S. Farner, ].K. King &
K.C. Parkes, eds.). Academic Press, New York.

Beil, A. 1977. Introductory studies on the population of Mya
arenaria L. in coastal waters of the Gulf of Gdarisk. (in
Polish). MSc. Thesis, Institute of Oceanography, Gdarisk
University.

Birt-Friesen, V.L., Montevecchi, W.A., Cairns, D.K. & Macko,
S.A. 1989. Activity-specific metabolic rates of free-living
Northern Gannets and other seabirds. Ecology 70: 357—
367.

Brown,R.G.B. & Nettleship, D.N. 1984. Capelin and seabirds
in the northwest Atlantic. In: Marine Birds, their feeding
ecology and commercial fisheries relationships (D. N.
Nettleship, G. Sanger & P. F. Springer, eds.). Proc. Pac.
Seabird Group Symp., Seattle, Washington, pp. 184—194.

Cramp, S. & Simmons, K.E.L. (eds.) 1977. Handbook of the
birds of Europe the Middle East and North Africa. Vol. 1.
Oxford Univ. Press. Oxford — New York.

Cuena, L. & Wotowicz, M. 1981. A preliminary outline of the
Mytilus edulis population from Gdarisk Bay. Zeszyty Nauk.
Wydz. BiNoZ UG 8: 127-139.

Draulans, D. 1982. Foraging and size selection of mussel by
the Tufted Duck Aythya fuligula. J. Anim. Ecol. 51: 943~
956.

Fraczkowska, E. 1974. Bivalve population in the southern
Baltic in the season 1967. (in Polish). Zeszyty Naukowe
Wydz. BiNoZ UG 2: 73-90.

Furness, R.W. 1978. Energy requirements of seabird commu-
nities: a bioenergetics model. J. Anim. Ecol. 47: 39-53.
Furness, R.W. & Monaghan, P. 1987. Seabird ecology. Chap-

man and Hall, New York.

Gostkowska, J. & Turas, D. 1988. Composition and distribu-
tion of macrozoobenthos in coastal waters of the Gulf of
Gdarisk. (in Polish). MSc. thesis, Institute of Oceanograp-
hy, Gdarisk University.

Goudie, R.I. & Ankney, C.P. 1986. Body size, activity budgets,
and diets of sea ducks wintering in Newfoundland. Ecology
67: 1475-1482.

Gérski, W. & Strawiriski, S. 1986. Winter and early spring
distribution and numbers of some diving ducks on the
Polish Baltic coast. Vdr Fdagelvirld, Suppl. 11: 35-43.

Grandy, J.W. 1972. Digestion and passage of blue mussels
eaten by black ducks. Auk 89: 189-190.

Jorde, D.G. & Owen, R.B. 1988. Efficiency of nutrient use by
american Black Duck wintering in Maine. J. Wildl. Mgmt.
52:209-214.

Krebs, J.R. & Davies, N.B. 1981. An introduction to behavi-
oural ecology. Blackwell Sci. Publ., Oxford.

Laursen, K. 1989. Estimates of sea duck winter population of
the Western Palearctic. Dan. Rev. Game Biol. 13: 1-22.
Maciejkowicz, I. 1991. Food of the Long-tailed Ducks Clang-
ulahyemalis L. wintering in the Gulf of Gdarisk. (in Polish).
MSc. Thesis, Dept. Vertebrate Ecology & Zoology, Gdarisk

University.

Madsen, F.J. 1954. On the food habits of the diving ducks in
Denmark. Danish Rev. Game Biol. 2: 157-266.

Mathiasson, S. 1970. Numbers and distribution of Long-tailed
Ducks wintering in northern Europe. Brit. Birds 63: 414—
424.



Meissner, W. & Maracewicz, T. 1993. Wintering of the Long-
tailed Duck Clangula hyemalis on the Gulf of Gdarsk
during the seasons of 1984/85-1986/87 (in Polish). Not.
Orn. 34: 87-94.

Mikulak, E. 1989. Food of the Long-tailed Ducks Clangula
hyemalis L. during the wintering season in the Gulf of
Gdarisk. (in Polish). MSc. thesis, Dept. Vertebrate Ecology
& Zoology, Gdarisk University.

Nilsson, L. 1972. Habitat selection, food choice, and feeding
habits of diving ducks in coastal waters of south Sweden
during the non-breeding season. Ornis Scand. 3: 55-78.

Pazikowska, G. & Szaniawska, A. 1980. Changes of the
energetic value and lipid content in Mytilus edulis in the
Gulf of Gdanisk. (in Polish). Oceanologia 25: 99-107.

Petersson, S.R. & Ellarson, R.S. 1977. Food habits of Olds-
quaws wintering on lake Michigan. Wilson Bull. 83: 1-10.

Sanger, G.A. & Jones, R.D. 1984. Winter feeding ecology and
trophic relationships of Oldsquaws and White-winged Sco-
ters on Kachemak Bay, Alaska. In: Marine Birds — their
feeding ecology and commercial fisheries relationships
(Nettleship, D.N., Sanger, G.A. & Springer, P.E, eds.).
Proc. Pac. Seabird Group Symp., Seattle, Wash., pp. 20-29.

Stempniewicz, L. 1986. The food intake of two scoters Mela-
nitta fusca and M. nigra wintering in the Gulf of Gdarisk,
Polish Baltic coast. Var Fagelvéirld, Suppl. 11: 211-215.

Stempniewicz, L. 1991. On seabird ecology (in Polish). Kos-
mos 40: 381-398.

Stempniewicz, L. 1994. Marine birds drowning in fishing nets
in the Gulf of Gdarisk (southern Baltic): numbers, species
composition, age and sex structure. Ornis Svecica 4: 123~
132.

Szaniawska, A., Wenne, R. & Wolowicz, M. 1986. Energetic
values of the body of Macoma baltica from the Gulf of
Gdarsk. Oceanologia 24: 55-62.

Whittow, G.C. & Rahn, H. 1984. Seabird energetics. Plenum
Press, New York-London.

Wiens, J.A. & Scott, J.M. 1975. Model estimation of energy
flow in Oregon coastal seabird population. Condor 77:
439-452.

Wolowicz, M. 1984. Cardium glaucum population from Gdarisk
Bay (Baltic Sea). Pol. Arch. Hydrobiol. 31: 33-44.

Ydenberg, R.C. 1988. Foraging by diving ducks. Acta XIX
Congr: Intern. Ornith. (H. Quellet, ed.), Ottawa, Canada
22-29 VI 1986. Univ. Ottawa Press, pp. 1832-1842.

Sammanfattning

Alfdgelns Clangulahyemalis fodoekologi under over-
vintringen i Gdanskbukten i sodra Ostersjon

I Vistpalearktis ir Ostersjon alfigelns viktigaste
Overvintringsomrade och dir uppehaller den sig
frimst i omraden dér vattendjupet dr 3—15 m. Fodo-
valet vintertid har inte tidigare studerats i sodra
Ostersjon. Denna studie utfordes i Gdanskbukten,
dir alfdgeln dr den vanligaste dykanden, upp till
40.000 individer. Mellan 7.000 och 8.000 av dem
drunknar i fisknét varje sdsong. Det var sadana
faglar som utnyttjades i denna studie. Jag fick doda

alfaglar av fiskare som landade sina fangster i ham-
narna i Orlowo och Sopot. Insamlingen skedde
under atta sdsonger (november—maj) dren 1972-76
och 1986-90. Totalt analyserade jag fodoinnehallet
1423 faglar (193 adulta hanar, 77 adulta honor, 61
unga hanar och 79 unga honor).

Jag bestdmde faglarnas kon och dlder och disseke-
rade sedan faglarna. Innehallet i strupen och magar-
na konserverades i 4 % formalinlosning. Senare i
laboratoriet tvittades provet genom ett 0,5 mm nit
och studerades under ett stereomikroskop. Materia-
let sorterades och bestdmdes till ldgsta mojliga tax-
onomiska niva. Antal, lingd och vikt registrerades
for alla identifierbara fodoobjekt. Antalet fiskar och
havsborstmaskar uppskattades som halva antalet
patriffade otoliter och kikar.

Fodan kom fran minst 28 olika grupper, 23 slags
djur och 5 slags vixter. Det viktigaste fodoslaget var
musslor, som fanns i 97 % av stickproven och
utgjorde 77 % av volymen. Samtliga fodoslagsande-
lar visas i Tabell 1. Alfaglarna levde néstan uteslu-
tande av organismer som finns pa botten eller nira
botten.

Forekomsten av fodoslag i fodan stamde ungefér
med dessas abundans pa bottnarna. Alfageln dr alltsa
en opportunist som tar det som finns. Trots detta
finns vissa preferenser. Blamusslan som dr den abso-
lut dominerande arten tas exempelvis i proportions-
vis mindre omfattning.

Av musslor foredrog alfaglarna storlekar inom ett
sndvt intervall trots att det finns ett mycket vidare
storleksintervall att viélja inom (Fig. 3, Tabell 3).
Detta beror sidkerligen pa att vissa storlekar bést
passar alfagelns nidbbstorlek och ger det bista ener-
giutbytet. Just storlekar runt 11 mm férekommer i
mycket stor omfattning i bukten. Storre individer &r
fataligare och mindre individer ger mindre energi.

Hanarnas fédoinnehall vigde mer och hade storre
haltav organiskt material &n honornas, vilket kanske
kan forklaras av deras storre kroppsvikt. Ungfaglar-
na hade storre halt av oorgansiska fraktioner (Tabell
2, Fig. 2). Andelen musslor var likartad i de olika
fagelkategorierna. Det fanns ocksa en tendens att
blamusslor konsumerades oftare av adulta faglar
medan ungfaglar, sédrskiltunga honor, foredrog kraft-
djur.

Adulta hanar utgjorde mer 4n 90 % av de faglar
som drunknade i ndt pa mer @n 20 m djup. De levde
néstan uteslutande pa isopoden Mesidothea ento-
mon. Detta antyder att det bara #r de tyngre adulta
hanarna som kan soka foda effektivt pa storre djur,
nagot som ocksa stods av att de vintertid uppehaller
sig pa djupare vatten én honor och ungfaglar. Vikten
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och volymen av den organiska fraktionen var hogst
i december och januari (Fig. 4). Skillnaderna kan
dock delvis bero pa fordndringar i alders- och kons-
sammansittningen med hog andel av adulta hanar i
bdrjan och av unga honori slutet av vintern. Andelen
musslor i dieten tenderade att minska under vintern,
framst géller detta blamussla (Fig. 5 och 6). For att
bestimma hur mycket foda som alfaglarna totalt
konsumerar i undersokningsomradet har jag med
hjélp av en formel for imnesomséttningen berdknat
det dagliga energibehovet. Vidare har jag utnyttjat
befintliga virden for energiinnehéllet i de olika
fodoslagen. Med kiénnedom om antalet faglar i
undersokningsomradet kan sedan det totala uttaget
av foda beridknas. Dessa berikningar redovisas i
Tabell 4.

Resultatet blir att alfaglarna arligen konsumerar
6350 ton musslor, 1120 ton fisk, 400 ton kréftdjur,
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200 ton havsborstmaskar och 125 ton snickor. Det
verkliga fodouttaget dr dock storre eftersom det
uppstér en hel del forluster. Exempelvis biter alfag-
larna av ménga sifoner som sticker upp ur bottens-
lammet fran musslorna, som sedan dor. Kréftdjur
och havsborstmaskar konsumeras troligen i storre
mingd dn vad siffrorna visar eftersom resterna av
dessa mjuka organismer forsvinner snabbt genom
matsmaltningskanalen.

Totalt sett har alfaglarnas uttag en helt marginell
effekt pad de enorma mingder foda som finns pa
bottnarna i Gdanskbukten. Alfaglarnas predation dr
dock koncentrerad till en kort del av aret och till
vissa grunda delar av bukten. Det &r ddarfor mojligt
att man inom de smirre omrdaden ddr de storsta
koncentrationerna av alfagel finns kan fa en pavis-
bar effekt pa den storlekskategori av musslor som
faglarna foredrar.
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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

Abstract

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
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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.

Tack

Ett hjértligt tack riktas till Donald Blomqvist, Frank
Gotmark och Pir Sandberg for virdefull granskning
av manuskriptet. Donald Blomqvist har dessutom
hjélpt mig med figurer och statistiska berdkningar.
Soren Svensson och Erik Svensson har ocksa givit
goda synpunkter pa uppsatsen, liksom Kére Strom
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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Short communications Korta rapporter

Nattskirrans Caprimulgus europaeus
antalsforindring under tjugoett ar i
Ale och Viittle fjill nordost om Gote-
borg

AKE ARONSSON

Bestandet av nattskérra i Sverige anses ha minskat.
Detta framgar bl.a. i nagra av de senaste landskaps-
bockerna over faglarnas forekomst. Ett par exempel
farricka. Nilsson & Lundgren (1993) omnémner for
Blekinge “’kraftig minskning” sedan femtiotalet och
Berglund m.fl. (1993) sédger att Dalarna “forlorat
storre delen av sin population” sedan sextiotalet
samt att minskningen fortfarande tycks paga. For
Sormlands del rapporterar Betzholtz & Swenzén
(1992) att arten synes ha behallit sin numerér de
senste tvd decennierna, men ger inga uppgifter om
fordndringariettlangre perspektiv. Det dr dock svart
att fa en klar bild av utvecklingen. Curry-Lindahl
(1961) ndmner exempelvis i Vdra Fdaglar i Norden
inte ett ord om nagra populationsforindringar. Nir
det giller de senaste decenniernas utveckling sam-
manfattar Risberg (1990) ldget pa foljande sitt: “Det
dren utbredd uppfattning att nattskérran har minskat
under de senaste artiondena, men beldgg saknas.”

Uppgifter fran Ottenby fagelstation (Pettersson
1994) visar dock paenklarnedgangi antalet fingade
nattskdrror. Medeltalet fangade faglar per ar har gatt
ner enligt foljande: 7,4 (1950-59), 3,5 (1960-69),
2,9 (1970-79) och 1,6 (1980-93). Under senare ar
har fangstsiffran varit noll flera siasonger (1984, 86,
87, 88 och 93). Pa femtiotalet fangades upp till 15
(1950) och 12 (1955) individer.

Sedan 1975 har jag inventerat nattskédrror lings en
standardrutt beldgen i skogarna Oster om Surte.
Rutten gér lings sydvistra kanten av Sérmossen,

passerar Svartvattnet, gar runt Giaddevattnet, foljer
Surtesjons norddstra sida, passerar Snickesjon och
slutar vid Skérdal (Fig. 1).Jag har rdknat de spelande
nattskérrorna under fem minuter fran var och en av
tjugo punkter ldngs rutten. Jag har inventerat rutten
under nitton av de tjugoen aren fran 1975 till och
med 1995. Inventeringen har borjat i skymningen
och slutat i gryningen. Datum for varje inventering
framgar av Tabell 1, ddr hela inventeringsresultatet
redovisas i detalj.

Anledningen till attjag publicerar dessaresultat dr
den beklagliga franvaron i litteraturen av objektiva

Kringel-
mossen

20 19@
[

Fig. . Kartasom visarruttens forlopp med de 20 inventerings-
punkterna markerade. De heldragna svarta linjerna dr végar,
smé tuvor markerar mossmark och vagor sjoar.

Map showing the route with the 20 census stops. Black lines
are roads, small tufts indicate bogs, and wawes lakes.
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Tabell 1. Inventeringsresultat for nattskérra ldngs en standardrutt enligt punkttaxeringsmetoden (20 stopp och 5

minuters riaknande vid varje stopp) aren 1975-1995.

Census results for Nightjar Caprimulgus europaeus along a standard route using a point count method (20 stops
with 5 minutes count at each stop) during the years 1975-1995.

Datum Punkt nummer Antal
Date Point number punkter indiv.
Number
1 23 45 6 7 8 91011 12 13 14 15 16 17 18 19 20 of points inds.
19750620 . 1 1 1 : 111 . 111 . 9 9
760624 . . 1 1 1 1 1 1 2 1 1 1 2 . 14 17
770624 . . 1 . 1 1 : 1 1 . 6 6
780620 . 1 1 1 1 1 11 1 1 1 . 10 10
790622 . . 1 1 1 1 1 R U S | 1 9 9
800621 1 1 . 1 1 . 1 111 2 1 . 10 11
810619 2 1 1 . . . . . . . 11 1 1 7 8
820619 1 . . . 1 2 . 1 1 . 1 s oa & : 2 & 8 10
80623 . . . . . . . . 11 ; L & & ¢« ¢ L & 4 4
840615 . 1 . . . . . 1 1 2 1 6 7
80621 . . . . 1 . 1 1 . . 11 2 1 1 1 10 11
80614 . . . . 1 . 1 1 1 1 P11 .. 11 11
870620 . . . . . . . .1 P11 . . 5 5
88 — — - -
80614 . . . . .1 . .1 . 11 1 1 1 1 9 9
%0617 . . . . 1 1 1 . .1 111 1 1 2 1 11 12
91 — - - -
920619 : & =« s 5 = & s s 1 1L 1 1 2 1 « 1 7 8
930619 . » . = « 1 2 1 1 ; I 1 1 =« & . 7 8
940619 . . 1 1 1 1 . . 1 1 I 1 & : . 1 10 10
950621 1.1 e 3 3
S:a Total 354 79 8 9 5 5 9 812141611 7 3
S:a Total 4 54 7 9 910 1 5 6 10 8 13 1518 14 7 3

uppgifter om nattskédrrans forekomst under en liang-
re foljd av ar. Kanske #dr min serie den enda av
nagorlunda ldngd som finns i Sverige. Men skulle
det finnas andra, annu opublicerade ldngtidsinven-
teringar, vore det ytterst viardefullt att fa dven dem
publicerade sé att en mera fullstindig bild av natt-
skdrrans populationsutveckling kan erhallas.

Av tabellen och Fig. 2 framgar att antalet nattskar-
ror varierat starkt mellan aren. Det sdmsta resultatet
under hela serien registrerades 1995 med bara tre
individer. Tre tidigare &r (1977, 1983 och 1987) har
det dock varit nistan lika daligt. Delar man upp
serien i tre portioner och beriknar medeltalet faglar
for att dirmed eliminera mellandrsvariationerna far
man foljande varden. For antal individer erhalls 10,0
(1975-81), 8,0 (1982-87) och 8,3 (1989-95, 6 ar).
For antal punkter med observation fas for samma
perioder 9,3, 7,3 resp. 7,8. Det ror sig séledes om
sma skillnader. Det jimf6relsevis hoga virdet for
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den forsta perioden beror ndstan helt pa det avvikan-
de goda aret 1976. Den antydan till nedgang som
finns ér inte statistiskt signifikant. Det har séledes
inte skett ndgon sikerstilld fordndring i antalet fag-
lar sett over hela perioden.

Fig. 3 visar det totala antalet nattskdrror som
registrerats vid varje punkt under alla nitton ar. Vid
ruttens borjan och slut, punkterna 1,2,3,19 och 20, ér
det troligt att det inte varit nog morkt for att skérror-
na skulle ha latit hora sig for fullt. Mojligen dr deras
aktivitet ocksa nagot lagre under den allra morkaste
delen av natten, vilket skulle ha kunnat paverka
punkterna 10, 11 och 12. Dock ir det svart att sdkert
avgora om det dr tidpunkten eller skillnader i de
olika punkternas lamplighet for nattskérra som orsa-
kat skillnaderna. Om alla punkter vore ungefir lika
attraktivakan diagrammet tolkas sa att nattskédrrorna
ir mest aktiva mot slutet av natten (punkterna 15—
18).
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Fig. 2. Antal nattskidrror aren 1975-1995. Data saknas for aren
1988 och 1991.

Numberof Nightjarsin 1975-1995. No data for the years 1988
and 1991.

Under arens lopp har det skett en del biotopfor-
dndringar. Terrdngen var vid de forsta inventering-
arna tdmligen enhetlig. Senare har det byggts en 400
kV ledning genom omrédet och den breda kraftled-
ningsgatan dr fylld av snarig ungskog som inte tilléts
vixa sig hog. Skogsbrinder har skovlat ett omrade
langst i sdder, inom det inventerade omréadet och
strax norr om detta. De brinda omradena dr nu
mycket grona av tit ung skog. Ar1988-89 kalhoggs
omréaden inom det inventerade omréadet. Hyggena ér
fyllda av gronska av gris, orter och ungskog.

Med tanke pé nattskiirrans vilkdnda krav pa op-
pen skog, girna tallhedar och mossar, borde den allt
frodigare skogen missgynna nattskirran. Detta tycks
emellertid inte ha orsakat nigon markant langsiktig
nedgangimittinventeringsomrade. Det mycketldga
resultatet 1995 kan ha orsakats av att det regnade
under senare hilften av inventeringen. Jag gjorde
dérfor en ny nattvandring den 28-29 juni, dock inte
hela den ordinarie rutten. Jag sag en och horde fyra
nattskérror. Jag fick intryck av att forekomsten var
normal dven detta ar. Pa just dessa platser fanns dock
torr gammal skog och ett avbrint omrade med myck-
et berg i dagen, nattskérrans favoritbiotop.

Aven om jag inte kunnat pivisa nigon siker
minskning av nattskérrebestindet, bara en antydan
till negativ trend och ett daligt ar 1995, finns det
anledning att fundera 6ver om den utveckling mot
allt frodigare och titare skog, som jag registrerat i
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Fig. 3. Totala antalet nattskérror som registrerats vid varje
punkt under alla 19 inventeringsar.

Total number of Nightjars recorded at each point during all 19
census years.

mitt omrade, pa sikt kommer att missgynna natt-
skdrran. Trots att dldre information saknas eller dr
osdker, finns det all anledning att ta littteraturupp-
gifterna om minskning eller till och med kraftig
minskning pa allvar. Forr i tiden var skogarna gene-
rellt glesare, bade pa grund av sittet att selektivt
avverka och pa grund av det omfattande skogsbetet.
Det finns ocksa uppgifter i litteraturen om att natts-
kérran gérna skulle halla till i anslutning till kreatur
(Glutz von Blotzheim & Bauer 1980). Och pa tyska
heter nattskédrran Ziegenmelker, fran vanforestill-
ningen om att nattskirran mjolkade kor under nit-
terna. Detta kan bero pa att nattskérrorna inte bara
gynnas genom att korna héller gronskan kort utan
ocksa for att kogddseln &r nyttig for djur som natt-
skdrrorna fangar.

Det har diskuterats om nattskérrans formodade
nedgéang skulle bero pé faktorer i hickningsomradet
eller det afrikanska dvervintringsomradet. Kanske
ar huvudorsaken den kraftiga fortitning av vara
skogar som skett under detta sekel och som framgar
tydligt av Riksskogstaxeringens siffror (Svensson
m. fl. 1989).
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Summary

The change in numbers of Nightjars Caprimulgus
europaeus during twentyone years at Ale and Viittle
Jjdll near Gothenburg

It has been assumed for a long time that the Swedish
population of the Nightjar is declining. Several
recent books on the bird fauna of different provinces
(Berglund et al. 1993, Betzholtz & Swenzén 1992,
Nilsson & Lundgren 1993) contain clear statements
about declines. However, Risberg (1990), summa-
rising the total Swedish situation, stress that objec-
tive data confirming this do not exist, and in the
summary of older litterature by Curry-Lindahl (1961)
there is no mention of any decline.

This report contains the data collected during 21
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years (1975-1995) along a standard route in the
forests east of Surte near Gothenburg in southwest-
ern Sweden (Fig. 1). I have censused the route once
every year (except in 1988 and 1991), using a point
count method (20 stops, 5 minutes count at each
stop). The census has started at dusk and ended at
dawn. The dates and all details about numbers re-
corded are given in Table 1 and Fig. 2.

There is a weak indication of decline, but it is not
statistically significant. The very low number of
1995 (3 birds) may have been caused by rain during
the census. A brief visit to the area (no complete
census) another night indicated that the numbers in
1995 may have been fairly normal.

There has been some habitat changes over the
years. A power line has been built through the area,
several clear-cuts have been made and a fire has
affected a part of the route. All these areas have
successively been covered with new, young and
dense forest. It is also my impression that the forest
in general has become denser. Since the Nightjar
prefers open forest and bogs, the changes ought to be
negative for the species. Historically, the forests of
the area are probably denser to day than they formely
were, primarily because there is no cattle grazing in
the forests any more and because modern forestry
management produces denser stands. The same de-
velopment of increasing density of forests has oc-
curred all over Sweden (Svensson et al. 1989). It is
suggested that this may be the main factor behind the
assumed decline of the Nightjar.

Ake Aronsson, Sorgdrdsviigen 4, 445 37 Bohus.
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Redaktor Editor: A. Hedenstrom

John H. Campbell & J. William Schopf (red.),
1994: Creative Evolution?!. Jones and Bartlett,
Boston and London. ISBN: 0-86720-961-5.

Denna layoutmissigt mycket tilltalande volym om
112 sidor i stort format &r resultatet av en konferens
som holls i Los Angeles 1993 och anordnades av
Centrum for studiet av evolutionen och livets upp-
komst vid University of California. Sex erként fram-
staende forskare var inbjudna att ge sin syn pa fragan
om evolutionen, litet drastiskt uttryckt, dr en tval-
opera med stindigt skiftande aktdrer som har stin-
digt skiftande roller utan att detta egentligen leder
nagonstans, dirfor att det inte finns nagonstans det
kan leda, eller om den ir ett drama med en bérande
story i vilken huvudpersonerna utvecklas fran akt till
akt.

Tvaav bidragen,’Darwins revolution’ av Francis-
coJ. Ayalaoch’Motstandet mot darwinismen och de
missuppfattningar pa vilka det baserades’ av Ernst
Mayr, dr delvis vetenskapshistoriska. Mellan dem
harredaktorerna placerat’Framatskridande och rikt-
ning hos evolutionen’ av Elliott R. Sober. Bidrag nr
fyra, av W. Ford Doolittle, har titeln *Evolutionir
kreativitet och komplexa anpassningar: En moleky-
lirbiologs perspektiv’. I nista bidrag spekulerar
Jared M. Diamond 6ver hur den ménskliga kreativi-
teten kan ha uppstatt, medan slutligen konferensens
huvudorganisator, John H. Campbell, i sin titel lako-
niskt fastslar: *Organismerna skapar evolutionen’.

Boken handlar som synes konkret inte speciellt
mycket om faglar. Men faglarna ir ju ett resultat av
evolutionen, och inte minst tacksamma objekt vid
studiet av evolutionen, och en bok som denna med
brett upplagda diskussioner om, bland annat, det
(eventuellt) kreativa momentet i evolutionen bor
dérfor ha sitt intresse ocksa for Ornis Svecicas
lasare.

Det kan vara pa sin plats att borja med en gransk-
ning av nestorn Ernst Mayrs bidrag. Inledningen
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finns inget att invinda mot. I den konstateras det
vilkinda —och i grunden hogst paradoxala — forhal-
landet att Darwins asikt att en evolution dgt och dger
rum, liksom ocksa hans uppfattning om arternas
gemensamma ursprung, snabbt slog igenom, medan
didremot hans teori om den mekanism som leder till
evolutionen, det naturliga urvalet, inte accepterades
alls. Det skulle faktiskt dréja till 1930-1940-talen
innan biologerna borjade godta det naturliga urvalet
som forklaringsgrund.

Niér Mayr sedan 6vergar till att forsoka sitta in
Darwin i ett ldngre vetenskapshistoriskt tidsper-
spektiv finns det ddremot en hel del att invinda.
Mayr ndmner visserligen i en bisats att Lamarck var
den forste (min kursivering) som konsekvent hivda-
de dels att en evolution dgt rum och dels att denna
skedde gradvis, men nér han kommer till Darwin
kinner man sig som ldsare dndd missledd. Dir
framstills flera visentliga evolutiondra forhallan-
den som om de forst framfordes och motiverades av
Darwin och inte av den i paleontologi och geologi
vil bevandrade Lamarck. Exempelvis var arters
fordnderlighet uppenbar redan for Lamarck. Det-
samma giller for alla existerande arters gemensam-
ma ursprung (inklusive ménniskan). Lamarck ansag
ocksa att nya arter stindigt uppstér. Sa nir Mayr pa
s. 41 kommer fram till de tre av Darwins uppfatt-
ningar som tdmligen omedelbart accepterades av
samtiden (non-constancy of species, common des-
cent, multiplication of species), sd var dessa inte
bara Darwins, de var ocksd Lamarcks. Aven i fraga
om evolutionens langsamma, gradvisa forlopp (som
inte accepterades av Darwins samtida) hade La-
marck och Darwin samma asikt.

En helt annan sak ir att Lamarck, som bekant, inte
kunde hitta nagon rimlig forklaring till vad det &r
som driver evolutionen vidare (huruvida den drivs

Sframat ir de medverkande forskarna ingalunda eni-

ga om); en hel del andra brister hos Lamarck att
fortiga. Det dr i utarbetandet av teorierna om det
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naturliga urvalet och det sexuella urvalet som Dar-
wins storhet ligger, rent vetenskapligt. Evolutionen
som sadan var exempelvis pa var mans ldppar redan
i 1840-talets England och forfiaktades dessforinnan
av bl a Robert Grant, Darwins egentlige introduktor
pé detbiologiska féltet. Det specifika med Darwin dr
att han, i sin egenskap av gentleman och aktad
samhillsbevarare (och naturligtvis ocksa i kraft av
en vildig mingd data och logiska resonemang),
lyckades fa evolutionstanken socialt forankrad och
accepterad.

Man kan sammanfatta det sa att Lamarck hade ritt
paett par visentliga punkter och att Darwin hade rtt
i det mesta. Hur ritt Darwin hade, uppfattades dock
aldrig av hans samtid; det dr néstan ironiskt att
begrunda att den accepterade inte stort mer dn det
som redan Lamarck hade hidvdat. Det skulle som
ndmnts drdja vid pass tre kvarts sekel innan Darwins
verkliga storhet borjade sta klar for forskarna.

Mayrs artikel maste i sin vetenskapshistoriska del
lisas med forsiktighet. Darwin som vetenskaplig
hjdlte dr OK men hér blir han helgonforklarad.
Riktigt sa okomplicerad &r inte bilden. Darwin var
en ofantlig arbetsmyra, ndrmast besatt av sitt dmne,
och han skrev oerhort mycket. Sjdlvfallet finns det i
en sadan produktion atskilligt som tidigare fram-
forts av andra och atskilligt som #r dunkelt eller
motsédgelsefullt. Men Mayr tolkar konsekvent allt
till det bésta.

I andra avseenden ér det bara att rekommendera
Mayrs artikel. Det #r t ex bra att han sa kraftigt
understryker slumpens roll for individens dverlev-
nad. Pa de individer som haft turen att Sverleva
slumpmiéssiga faror individerna sjdlva inte rader
over, verkar sedan det naturliga och sexuella urvalet.
Aven W. Ford Doolittle framhéller f 6 detta i ett
avsnitt dgnat at den nya evolutiondra pluralismen.
Slumpens stora roll dr onekligen en aspekt som ofta
negligeras i modern evolutionsekologisk forskning.

Referenslistan hos darwinisten Mayr speglar en
dyster amerikansk foreteelse, ndmligen nykreatio-
nisternas styrka och politiska inflytande under 1970-
och 1980-talen. I Europa har vi ju hittills lyckligtvis
varit forskonade fran detta utslag av kristen funda-
mentalism.

I samband med Mayrs artikel bor nog en punkt
fortydligas ockséa hos Ayala. Denne anser att Darwin
fullbordade den kopernikanska revolutionen genom
att infora forestillningen om naturlagar ocksa for
den biotiska delen av virlden. Men igen: Darwin var
inte forst. Ocksa hos Lamarck finner vi tanken pa
biologiska naturlagar och dér rent av dnnu starkare
genom dessas patagligt deterministiska karaktér.
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Detta framgar f 6 tydligt av Elliott R. Sobers artikel.
Déremot har Ayala riitt satillvida att genom Darwin
blev tanken pa lagbundna processer allmént accep-
terad. Virlden fick tack vare Darwin uppleva inget
mindre dn en biologisk begreppsrevolution med
enormt vittomfattande, alltjimt giltiga f6ljder bade
for vetenskapen och samhillet.

Vetenskapsfilosofen Sober tar i sitt bidrag under
avsnittet *Tva typer av jaimforelse av fitness’ dven
upp sjilva termen *fitness’ till diskussion. Det dr bra
dven om man kunnat onska att diskussionen varit
tydligare. Sober papekar att termen har tre skilda
betydelser. I allmédnspraket betyder hog fitness helt
enkelt att man befinner sig i gott fysiskt trim. I
biologiska sammanhang har emellertid fitness ofta
tva andra och separata betydelser, vilka har det
gemensamt att de dr relativiserade:

1. En ’fitter’ organism 4r en organism som i en
given omvirldssitution har storre chans att dverleva
till reproduktiv dlder och att reproducera sig dn
andra organismer. Hog fitness dr hidr synonymt med
god anpassning (relativt 6vriga individer i popula-
tionen).

2. En “fitter’ organism dr en organism som redan
har 6verlevttill reproduktiv dlder och har reproduce-
rat sig. Dess hogre fitness kan da relateras antingen
till de organismer som inte dverlevde till reproduk-
tiv alder, till dem som gjorde det men som inte fatt
nagon avkomma eller till dem som ocksa reproduce-
ratsig men fatt firre eller mindre livsdugliga avkom-
mor. Hog fitness &r hidr synonymt med god repro-
duktiv framgang (relativt ovriga individer i popula-
tionen).

I fall nr 2 har vi, vilket Sober inte namner, en
sentida semantisk extension (betydelseutvidgning)
av termen fitness. Darwin och hans samtida avsag
med fitness endast den forsta betydelsen, dvs fitness
var nigot som madste definieras atskilt fran och
oberoende av reproduktiv framgang, med andra ord
i fysiologiska, morfologiska eller beteendemissiga
termer. Det #r sikert denna semantiska extension
som lett till den vitt spridda missuppfattningen att
Darwins evolutionslidra skulle bygga pa ett enkelt
cirkelbevis. Det gor den inte.

Alla organismer har ndgon form av perceptions-
formdga och alla djurarter som reproducerar sig
sexuellt, inklusive faglarna, méste ha nagon form av
internt kommunikationssystem. Fungerar inte kom-
munikationssystemet kan, bland annat, individerna
inte para sig och inte heller, for arter med aktiv och
livsavgorande ungvardnad, ta hand om sina ungar.
Ibland kallas djurs kommunikationssystem litet 16s-
ligt och oreflekterat for sprak. Det kan man lugnt



gora i vardagligt tal men i vetenskapliga samman-
hang leder det till felaktiga slutsatser och ren
begreppsforvirring om man inte dr medveten om vad
som skiljer en talgoxes aldrig sé rikhaltiga litesre-
pertoar fran ménniskans sprak. Hir ér det inte fraga
omen gradskillnad utan om kommunikationssystem
som bygger pa tva fullstindigt atskilda principer.

Detta sagt som bakgrund till Jared M. Diamonds
spekulativa artikel om hur ménniskans kreativitet
och i synnerhet ménniskans sprak har uppstatt. Hir
borde jag vil vara pd min mammas gata men vem
kan, i ordets egentliga mening, vara specialist pa det
minskliga sprakets uppkomst, ett omrade dér vi
saknar varje slag av evidens? Diamond tror att
ménniskans sprak uppstod nagon gang f6r 100 000-
40000 ar sedan. Nagra bevarade sprakliga data fran
den tiden finns dock inte. Lingvisterna har forsokt
rekonstruera sig fram till ursprak for olika sprak-
familjer och anser sig, for vissa delar av spraket,
kunna na ca 10 000 ar bakat i tiden. Médnniskans
sprak var da fullt utvecklat och byggde pa samma
principer som idag. Men vid 10 000 ér &r det stopp.
Lingre bakat kan vi inte ens gora intelligenta giss-
ningar.

Man kan emellertid vara ense med Diamond om
att det ménskliga spraket mycket vl kan ha utveck-
lats for 100 000-40 000 ar sedan, dvs ungefir
samtidigt som ménniskan utvecklade konst, sofisti-
kerade redskap och religiosa forestdllningar mani-
festerade som begravningar — Det Stora Spranget
Framat. Men sedan leder en forutfattad mening i
kombination med en uppenbart bristfillig lingvis-
tisk bakgrund Diamond vilse. Med hénvisning till att
schimpanser och gorillor har hjdrnkapacitet att min-
nas flera hundra symboler antar Diamond att de
skulle kunna tala ménskligt sprak bara deras strup-
huvud vore annorlunda placerat och konstruerat.
Men att behdrska nagra hundra symboler har inget
att gora med kapacitet for sprakinldrning och sprak-
anvindning. Det visar bara pd minnesgodhet. Det ér
alldeles samma slag av hjdrnkapacitet som manga
hamstrande fagelarter dger, vilka ju, som P.O. Swan-
berg visade for notkraka redan for ett halvsekel
sedan, kan halla hundratals eller tusentals ham-
stringsplatser i minnet och detta rent av sedan de
yttre forhallandena helt dndrats.

I sin etiskt beromvérda strivan att vilja minimera
avstandet mellan ménniskan och primaterna negli-
gerar Diamond béde sprakets kreativitet—att minnas
ir inte att skapa! — och dess nistan ofattbara kom-
plexitet. Han har inte till fullo forstatt den visens-
skilda kvalitativa skillnaden mellan system som
bygger pa samtidigt kombinerande av betydelseskil-

Ornis Svecica 5 (1995)

jande och betydelsebidrande enheter pé flera hierar-
kiska nivaer — ménskligt sprak — och konsekutiva
system som bygger pa hela tecken a la trafiksignaler
— djurs “sprak”.

Det skulle fora alldeles for 1angt att hédr ndrmare ga
in pa de fundamentala skillnaderna mellan ménnis-
kors och djurs kommunikationssystem. Det fore-
faller emellertid helt klart att till Det Stora Spranget
Framit, inklusive utvecklandet av ett sprak med
minskliga karaktéristika, har primaterna dnnu langt.
Forst méste de nog, precis som hominiderna en gang
i tiden, ldra sig att behérska elden.

Campbell har kanske skrivit volymens mest spin-
nande och utmanande artikel. Han driver med kraft
tesen att evolutionen &r bade kreativ och progressiv.
De fenotypiska organismerna ses inte bara som
overlevnadsmaskiner utan ocksa som aktivt verkan-
de och paverkande evolutionsmaskiner. Han anfor
flera skiil. Exempelvis mixtrar en rad enzymer aktivt
med genmolekylerna: forhindrar mutationer, fram-
kallar mutationer i akuta krisldgen for organismen
etc. Vidare driver organismernas aktiva val av
sexualpartner med vissa onskvirda drag evolutio-
nen i en viss riktning. Detsamma goér ménniskan for
en lang rad vixt- och djurarter genom sin artificiella
selektion.

Bredden och tvirvetenskapligheten bade hos de
enskilda bidragen och deras forfattare &r, som torde
ha framgétt ovan, pataglig. TUSA idr det helt normalt
att man samtidigt #r t ex biofysiker och evolutions-
biolog, genetiker och vetenskapsfilosof eller bete-
endeekolog och lirdomshistoriker. De akademiska
skotten mellan naturvetenskap och humaniora dr
inte lika tita som hos oss. Hir tror jag vi har ndgot att
ldra av transatlanterna.

Och hur var det nu med evolutionen som tvalope-
ra? Nja, de argument som framfors i Creative Evo-
lution?! tyder nog mest pa alternativ tva med en
birande story. Volymen kan, med de reservationer
som gjorts ovan, hur som helst rekommenderas, och
detta inte frimst av rent faktaméssiga skl utan mera
for vad den ger ldsaren att tinka pa. Och rekommen-
dationen kan gott avse bade amatdrer och proffs.
Yngre ekologer slussas nu effektivt in i ett veten-
skapligt paradigm som forefaller sa 6vertygande att
det létt kan sla over i dogm. Creative Evolution?!

motverkar sddana tendenser.
ROGER GYLLIN
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Erik Hirschfeld, 1995: Birds in Bahrain, a study
of their migration patterns 1990-1992. Hobby
Publications, Dubai, United Arab Emirates. 124
sid. ISBN 1-872839-03-7. Medlemspris i Natur-
bokhandeln: 130 kr.

Dennaypperligalilla bok kunde till stérsta delen lika
gidrna ha blivit en vetenskaplig uppsats. Den har
ndamligen sin grund i tre drs standardiserade och
regelbundna fagelrdkningar pa arton olika lokaler. I
stillet har Erik Hirschfeld sammanstillt sina egna
observationer och kompletterat med uppgifter ur
litteraturen. P4 det sittet har boken blivit en ldtthan-
terlig ”check-list”. De drygt 241 arter som sdgs vid
atminstone ndgot tillfille under aren 1990-1992
behandlas i huvudtexten, medan 6vriga 53 arter som
noterats i Bahrain bara ges i en lista.

Men det viktigaste med boken ér inte dess funk-
tion som checklist 6ver Bahrains faglar utan de
kvantitativa oversikterna av de olika arternas abun-
dans under aret. Dessa siffror baserar sig pa regel-
bundna rdkningar ldngs ett antal fasta inventerings-
rutter i representativa biotoper. En tabell visar hur
inventeringarna ticker aret. Med undantag for juli
manad finns inventeringar fran minst hilften av
tiden under arets alla méinader. Under sju av arets
manader dr mer &n 70 % av tiden tickt av invente-
ringar. Inventeringarna dr ocksa jamt fordelade mel-
lan de tre inventeringsaren, vilket har utjamnat en
del tillfdlligheter.

Det dr genomflyttare och overvintrare som dgnas
mest uppmirksamhet medan landets egna héckfag-
lar behandlas summariskt. Observationerna redovi-
sas pa fyra olika sitt. (1) Observationer av arter som
inte ingatt i de standardiserade rikningarna sam-
manfattas kort i arttexten. (2) De allra sillsyntaste
arterna redovisas med antal individer per ar, t.ex.
(3,7,9) for brun kdrrhok. Ofta ges ytterligare kom-
mentarer, for brun kirrhok att de alders- och konsbe-
stimda individerna bestod av 11 juveniler, 1 ad.
hane, 1 subad. hane och 1 ad. hona. (3) De nagot
vanligare arterna redovisas i stapeldiagram Over
antalet faglar per manad. I somliga fall ges bade detta
diagram och arssifforna. (4) For allménnare arter ges
diagramiform av glidande medelvérde for tre tioda-
garsperioder, antingen i form av faktiskt antal faglar
eller i form av ett index baserat pa ungefirlig tithet.
Dessa diagram ger en utmirkt bild av de olika
arternas forekomst under arets lopp. Man ser tydligt
hur vissa arter har en topp under vintern (6vervintra-
re, t.ex. sanglirka), tva toppar (genomflyttare var
och host, t.ex. gulérla) eller helarsforekomst (t.ex.
spovarna med ritt hyfsat antal dversomrare).
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Forutom denna redovisning av de egna observa-
tionerna ger Hirschfeld for varje art en kort beskriv-
ning av den generella forekomsten saddan den &r
kidnd. Om mojligt ges uppgift om vilka underarter
som #r representerade och fran vilka hdckningsom-
raden som flyttarna eller Overvintrarna kommer.

Det finns flera goda lokaler for vadare lings
kusten. En tabell 6ver antalen i januari 1990 och
1992 ger summor pa 19.000 resp. 13.000 faglar, med
kédrrsndppa, spovsndppa, smasndppa, svartbent
strandpipare och rodbena som dominerande arter.
Av myrsnéppa uppskattas 2.000 faglar évervintra i
Bahrain. Det innebér att 6n dr ett viktigt dvervint-
ringsomrade for vara svenska faglar eftersom det ér
justden fennoskandiska populationen som &vervint-
rar i denna region. Och myrsnidppan har globalt sett
ett litet utbredningsomrade och i jaimforelse med
manga andra vadare ett litet totalbestand.

Det dr en anvindbar och intressant bok, till ett
hyfsat pris dessutom. Det &r bara att hoppas att de
insatser som Hirschfeld gjort for att fa igdng ornito-
logisk verksamhet i Bahrein (inventeringar, ring-
mirkning, figelrapportering) kan fa en fortsittning
genom andra. Med denna bok finns en utmirkt
grund for fortsatt kartliggning och dvervakning av

bestanden. )
SOREN SVENSSON

C.K. Catchpole & P.J. B. Slater, 1995: Bird song.
Biological themes and variations. Cambridge
University Press. 248 sid.

Man har ldnge haft uppfattningen att nya nervceller
inte kan bildas i hjdrnan pa adulta ryggradsdjur,
vilket innebir att hjdrnskador inte kan lidka pa sam-
ma sétt som kroppssar. Det var dédrfor en dverraskan-
de upptickt, ndr man for ett drygt decennium sedan
konstaterade att nya nervceller bildades i saingcentra
i hjdrnan pa vuxna kanariefaglar. Redan tidigare
hade man funnit att hanarnas sdngcentra var storre
dn honornas och innehdll fler och storre celler med
ldngre utskott. Detta var ocksa en stor nyhet efter-
som man tidigare trott att det inte fanns nagra struk-
turella skillnader mellan hanliga och honliga hjér-
nor. Fortsatta studier av hjdrnans sangcentra har
visat att det finns ett tydligt samband mellan vissa
strukturer i hjdrnan och en fagels formaga att hora,
tolka, ldra och sjilv producera siang. Bland annat
viixlar storleken av sangcentra sdsongsvis i takt med
sangintensiteten, och olika populationer av samma
art med olika riklig sangrepertoar har olika stora
sangcentra.



Sedan gammalt vet man att faglarnas sangintensi-
tet styrs av hanligt kénshormon, testosteron. Pro-
duktionen av konshormon initieras av 6kande dags-
lingd under véren. Kastrering av en hane medfor att
han forlorar sanglusten som aterkommer vid tillfor-
sel av konshormon. Och honor kan fés att sjunga
som hanar om de ges konshormon. Man tror ocksa
att de nyssndmnda strukturforandringarna i hjdrnan
styrs hormonellt.

Men hur dr det da hos en art som rodhake, dir bara
hanar sjunger pa varen medan bada konen haller
individuella revir och sjunger under vintern? Som
andra faglar hade rodhakhanarna forhéjda testoste-
ronhalter pa véaren, men inte pa vintern, trots att de
sjong. Det finns ett &mne som heter flutamid, och
som motverkar testosteronets effekt. Hanar som fick
detta dmne reagerade inte vare sig pa varen eller
vintern, de fortsatte att sjunga utan att lingre ha
nagot testosteron i blodcirkulationen. Honorna, som
bara sjunger pa vintern, reagerade ddremot, bade
med nedsatt saing pa det himmande dmnet och med
okad sang vid tillforsel av testosteron. Det visade sig
ocksa att honorna har en naturligt 6kad testosteron-
halt under vintern, men inte under varen. Rodhake-
hanarna har alltsd frikopplats fran beroendet av
testosteron for att kunna sjunga dven under vintern,
medan honorna behover testosteron for att gora det!
Bilden kan mdjligen vara dnnu mera komplicerad.
Kanske har hanarna tva olika siangtyper, en for
revirforsvaret och en for att locka honor. Det skulle
i sd fall kunna vara den senare som styrs av testoste-
ronvariationerna.

Olika sangtyper for olika syften tycks vara nagot
vanligt forekommande. De tvd syften som man
oftast forbinder med sang ér att forsvara reviret och
locka till sig honor. Men skilen kan vara manga fler,
foljande behandlas i boken: forsvara revir, kinna
igen arten (egen och andra), kidnna igen ungar, for-
dldrar, andra sldktingar och partnern samt kénna
igen andra individer (grannar). Det dr en kom-
plicerad och informationsrik ljudvirld som faglarna
lever i.

Att beskriva fagelsdngen utan att komma in pa
sexuell selektion dr svart. Visserligen ror sig debat-
ten om sexuell selektion oftast kring yttre prydnader
av mera spektakulért slag, dven om sangen i och for
sig var med redan i Darwins arbeten om sexuell
selektion. Men for méanga smafaglar utan lysande
farger eller 1anga prydnadsfjiddrar dr sangen det som
hanen kan gora sig ojdmforligt mest bemirkt med,
bade infér honor och gentemot andra hanar. Och hér
liggeren av de centrala fragorna. Drivs den sexuella
selektionen av hanarnas konkurrens med varandra
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eller av honornas val av hane? Eller annorlunda
uttryckt: Ar det den hane som sjunger vackrast och
intensivast som bist lyckas skrimma eller betvinga
andra hanar och ddrmed erdvra de bista eller flesta
honorna? Eller dr det honan som véljer den hane som
sjunger bist och virst? Skillanden kan tyckas subtil,
men #r det inte. Om det dr honan som viljer, méste
hon ha nagot att vinna pa att vilja, ty att vilja kostar
tid och energi. Den som dréjer for linge med att
besluta sig uppticker att det inte finns nagon vil-
sjungande hane kvar, om ens nagon hane alls! Spelar
det dé sa stor roll? Det gor det om hanens sdngreper-
toar dr kopplad till nagot for honan nyttigt. Och de
tva ting som frimst diskuteras ér & ena sidan att
vilsjungande hanar ocksa skulle ha en bra genetisk
kvalitet som kan foras vidare till honans ungar
genom att hon viljer just den hanen, och a andra
sidan att hanens sangférméaga skulle kunna vara
kopplad till hog revirkvalitet eller formaga att mata
ungar och didrmed ge honan mer avkomma dn med
en annan hane.

Detsom sagts utgor baraen liten del av alltdetsom
behandlas i Bird Song, men det visar att det dr en bok
som sitter in fagelsdngen i ett dvergripande evolu-
tionért sammanhang. Boken beskriver saledes inte
fagelsangen som nagon slags mekanistisk musik,
vilket pridglat manga fagelsdngsbocker tidigare.
Bokens undertitel “Biological themes and varia-
tions” dr dérfor synnerligen vil vald. Undertiteln
antyder ocksa att boken inte dr ett forsok till en total
syntes av fagelsangen och dess roll. Snarare utgor
den ett antal relativt fristaende kapitel som mycket
vil kan ldsas var for sig. Nagra av de nio kapitelrub-
rikerna dr: Hur singen utvecklas; Att fa fram medde-
landet; Nir sjunger faglarna?; Igenkédnning och re-
virforsvar; Sexuell selektion och honval; Variatio-
ner i tid och rum.

Bird Song #r den biista bok om fagelsang jag last.
Aven om den kriver viss eftertanke av ldsaren sd
behovs inte ndgra djupa forkunskaper. Den ér skri-
ven pa ett ldttsamt och klart sprak. Det dr en bok for
den som vill kunna tolka faglarnas gryningskor.
Diéremot ér det inte ndgon bok for den som bara ér
intresserad av fagelsdng som ljudyttring eller "mu-
sik”. Men den personen har ju skivor och band att
lyssna till eller kan ga ut i skogen och njuta utan att
forsta faglarnas sprak. Och forvisso forbli lika lyck-
lig for det. Men dnda: kdp boken och léds den noga!
Kunskapen overtriffar oftast dikten!

SOREN SVENSSON
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Edward O. Wilson, 1995: Livets mangfald. Brom-
bergs bokforlag. ISBN 91-7608-675-5. Oversitt-
ning av Fredrik Sjoberg fran The Diversity of Life,
Harvard University Press, 1992. 415 sid.

Pa skyddsomslaget till denna bok star det ”...den
viktigaste boken om miljoé sedan Rachel Carsons
Tyst var...”, ett citat fran en recension i The Boston
Globe. Det finns oftast ingen anledning att fista
sarskilt stort avseende vid textklipp av detta slag.
Kanske dock i detta fall, ty citatet talar om bade till
vilken publik man riktar sig och hur man vill att
boken skall uppfattas. Rachel Carson var journalist
och inte forskare som Edward Wilson och Tyst vér
var ett skickligt reportage och ett miljolarm med
utomordentlig genomslagskraft, inte en ldrobok el-
ler forskningsrapport. Livets mdangfald dr uppenbar-
ligen tidnkt att vara en ny larmklocka, nagot som blir
dnnu tydligare genom ett annat reklamanpassat citat
pa skyddsomslaget, nimligen ur Peter Nilsons for-
ord till boken: ~Jag vill tro att den en gang, nér var
tids historia skrivs, kommer att nimnas bland de
bocker som raddade virlden.”

Det dr redan sju ar sedan Sista paret ut? Om
naturvdrdens biologi utkom pa Naturskyddsforen-
ingen/Miljoforlaget. Det var en svensk versittning
av det finska originalet forfattat av Olli Jirvinen och
Kaarina Miettinen. Det var en viktig bok som tyvérr
inte fick den fullauppmérksamhet som den fortjéna-
de. Finns den kvar att kopa, sa gor det, och 1ds och
studera. Men min avsikt med att dra fram Sista paret
ut? drinte att gorareklam féren annan bok én den jag
haller pa att anméla, utan for att ur dess férord plocka
fram en passus som bra beskriver skillnaden mellan
de tva bockerna. Om Sista paret ut? siger forfattar-
na: "Boken drinte avsedd som ett redskap for attityd-
fostran. Behovetav naturvard dr fardigbevisat, ytter-
ligare en rost i koren behovs knappast. Vad vi dire-
mot behover dr tankeinstrument som hjilper oss att
finna det visentliga i skyddet av olika arter. Det dr
inte tillrdckligt att vilja skydda naturen, man maste
ocksd besluta sig for vad man verkligen skall gora,
och sedan forverkliga besluten.”

Livets mdngfald &r alltsd en bok som klart och
tydligt anmailer sig sjdlv som ett “redskap i attityd-
fostran”. Mjligen édr det svart att omedelbart inse att
sa dr fallet pa grund av det massiva, niistan bedévan-
de flodet av fakta och lirdom som priglar de tretton
forsta kapitlen. Dessa dr egentligen en ldrobok i
evolutionsteori fast skrivna pa ett nagot upplittat
sétt och med en del personligt fargade inslag. Det dr
inte forrdn man kommer till kapitel 14 (Vad bor
goras?) och i synnerhet det mycket korta sista kapit-
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let 15 (Mot en miljoetik), som man far en mera
sammanhingande forstaelse for Wilsons tankeviérld.
Om det finns ett stindigt aterkommande tema i
boken s sammanfattas det hér: ”Varfor maste vi bry
0ss? Vad spelar det for roll om nagra arter utrotas, ja
ens om hilften av alla arter forsvinner? Lat mig
ridkna forlusterna. Nya kéllor till vetenskaplig infor-
mation kommer att forstoras. En omitlig potential
av biologiskt vilstind kommer att forstoras. Annu
aldrig utvecklade likemedel, grodor, virkessorter,
fibrer, pappersravaror, jordforbéttrande vixter, pet-
roleumsubstitut och andra produkter kommer aldrig
att se dagens ljus.” Det ligger en hund begraven i
denna argumentation. Skall vi bevara naturen och
biodiversiteten bara for nyttans skull, bara for att
minniskan skall exploatera den i morgon i stillet for
i dag? I alla hindelser viljer Wilson huvudsakligen
denna argumentationsvig, nyttighetens. Att sd blint
predika utilismens lov som grund f6r naturvarden édr
naivt. Historien visarentydigt att det &r upptickterna
av olika nyttigheter i naturen som &r huvudorsak till
exploateringarna. Att vii Sverige fétt sa stora arealer
fjédllndra barrskogar skyddade beror enbart pa att de
tillrdickligt ldnge ansdgs tillrdckligt onyttiga! Skulle
viupptickandgon ny nyttovixt, jamforbar med t. ex.
gummitrid, kaffe, hampa, ris, vete eller te, sd skulle
sjélvfallet motsvarande arealer behovas for att odla
den, med motsvarande naturforstoring som foljd.

Forsoken att formulera argument for att bevara
livets mangfald dven om vi inte far nagon nytta av
den, dr i bésta fall obegripliga, eljest pekorala, t.ex.
”Ju ndrmare vi identifierar oss med resten av livet,
desto snabbare kommer vi att kunna upptidcka den
minskliga sensibilitetens killsprang och forvirva
den kunskap pé vilken vi kan bygga en bestaende
etik som hjilper oss att vilja var vdg.” Men dven nér
Wilson talar om det “etiska imperativet” &dr den
minskliga nyttan det yttersta mélet, och det maste
det kanske vara som just etiskt imperativ: Vi bor
bevara minsta fragment av den biologiska diversite-
ten sdsom nagonting oskattbart under det att vi
utforskar dess anvindningsomraden och forsoker
komma underfund med vad det betyder for ménsk-
ligheten. Vi kan inte tilldta oss att med beratt mod
lata ndgon enda art eller ras utrotas.”

Finns det nagra konkreta recept pa hur biodiversi-
teten skall bevaras? Inte mycket utom ett, men desto
radikalare! Wilson sdger att det behovs en befolk-
ningspolitik. Och vi behdver inte bara ett tak for
befolkningstillvixten i Kina och Indien, utan ratio-
nella l6sningar pa problemet. Varje lands upplysta
(min kursivering) medborgare maste bestimma lan-
dets optimala befolkningsstorlek och forverkliga



den genom fodelsekontroll och reglering av invand-
ring for att fa ritt tithet och aldersfordelning. Wilson
efterlyser en bred folklig debatt: Om minsklighe-
ten dnda véljer att foroka sig intill utarmning, kom-
mer den atminstone att ha gjort det med &ppna
ogon.” Sjélvklart dr detta det centrala problemet, det
finns for manga manniskor som vill ha det béttre én
vad naturresurserna tillater. Wilson dr sékerligen
inte personen att16sa denna fraga. Men 4 andra sidan
verkar ingen annan vara det heller.

Iljuset av detta ma vi sedan med gillande granska
Wilsons krav pa att vi nu méste “fortsitta det stora
linneanska foretaget och fullborda kartlaggningen
av biosfiren”. Wilson sidger att tack vare en oupphor-
lig teknikutveckling och frikostiga forskningsan-
slag inom de medicinska vetenskapsgrenarna har
biologerna kommit mycket langt inom ett ytterst
begrénsat avsnitt av forskningsfronten. Nu maste
det i stéllet ske en massiv satsning pa biodiversite-
ten. Huvudskélet dr att denna forskning har en tids-
begrinsning, en art som forsvunnit har forsvunnit
for alltid, medan andra forskningsproblem finns
kvar.

Det man forst faster sig vid ndr man lédser Livets
mangfald dr som sagt den bredd av kunskap som
Edward Wilson demonstrerar. Detta dr som alltid
bade en styrka och en svaghet. Styrkan ligger i att
livets oerhdrda mangfald pa alla nivaer verkligen
exponeras. Svagheten ligger i risken att forlora ldsa-
rens engagemang ju mera fjirma fran det egna
intresset dmnet ligger. I boken behandlas allt, fran
stora och sma vixter, fran smakryp till stora djur,
fran havets botten till bergens toppar, fran arter till
vegetationstyper. Jag tycker dock att balansen &r s
bra den kan bli. Som vanligt i denna typ av bocker
har en ornitolog mycket att hamta eftersom faglarna
spelar en sa framtriddande roll i det globala natur-
vardsarbetet, helt oproportionerligt stort naturligt-
vis om man ser till deras andel av det totala artanta-
let. Ett annat problem i denna typ av bocker &r
spridningen i geografin. Manga ldsare vill ha exem-
pel fran den egna, vilkdnda miljon. Amerikanare
ldser inte bocker som handlar om Europa, méjligen
nagot bittre tvirtom. Jag tycker Wilson har lyckats
bra hirvidlag, det dr bredd dven geografiskt.

Det storsta problemet inom naturvarden dr hur
man skall skapa intresse och opinion for att bevara
arter och natur. Denna boks frimsta syfte dr som jag
sade inledningsvis just opinionsbildning. Men vilka
argument skall man anvinda? Vilka argument fung-
erar gentemot olika kategorier av mottagare? Skall
man anvinda nyttoargument, moraliska argument,
estetiska argument, réittsargument eller skall man
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inte anvinda ndgra agrument alls utan bara forsoka
skapa lampliga kénslor och stimningar? Eller hop-
pas att rena fakta, ju mer dess bittre, skall skapa de
kiinslor och opinioner som behdvs? Ingen har hittills
lyckats visa vilket som #r effektivast och alla sitt har
provats och anvénds. Till syvende och sist tror jag
dnda inte att behovet av naturvard ér fardigbevisat!
Det behovs i hogsta grad just attitydforstran! Trots
sina manga kvaliteter dr jag tveksam om Livets
mangfald kommer att radda virlden.

SOREN SVENSSON

Bird Numbers 1992. Distribution, monitoring
and ecological aspects. Proceedings of the 12th
International Conference of IBCC and EOAC,
Noordwijkerhout, The Netherlands, September
14th - 18th, 1992. Redigerade av E. J. M. Hage-
meijer & T. J. Verstrael. 2 hiftade volymer, 727 +
161 sidor. Statistics Netherlands, Voorburg/Heer-
len & SOVON, Beek-Ubbergen 1994. ISBN
9035716450. Forutom genom bokhandeln kan
boken rekvireras fran Statistics Netherlands, P. O.
Box 4481, 6401 CZ Heerlen. Pris DGId 100:—
plus porto (ca Sek 70).

Under sommaren 1995 (dock med tryckar 1994)
utkom denna digra redovisning av resultaten fran
den tolfte internationella konferensen om fagelin-
venteringar. Det innebér att man med sndv marginal
lyckades publicera den fore den trettonde konferen-
sen som just avhéllits i Estland. Att ldsa foredragen
tre ar efter konferensen kindes faktiskt helt frascht,
dven for mig som var med, eftersom jag hunnit
glomma det mesta. Visserligen har nagra bidrag
hunnit forlora i aktualitet endr de var preliminéra
rapporter fran nystartade projekt, men det allra mes-
ta #r studier av bestdende virde.

Rapporten bestér av en huvudvolym med drygt 70
uppsatser samt en tunnare volym med 35 samman-
fattningar av s.k. posters. Det som skiljer denna
konferens mest fran flertalet av de tidigare dr att
metodstudierna #r fataliga, i stéllet ligger tonvikten
pé analyser av inventeringsdata och dessas anvind-
ning. Det dr naturligtvis omgjligt atti nagon egentlig
mening recensera eller sammanfatta en symposie-
volym med 6ver hundra bidrag. Jag farngja mig med
att ge ndgra av dmnesomradena: Figlarnas svar pa
markanvindning och biotopvard, Faglar i ett frag-
menterat landskap, Fagelinventeringar som redskap
i naturvard, Fagelflyttning samt Nya inventerings-
metoder. Dirtill méngder av rapporter fran olika
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typer av inventeringar och fagelridkningar fran hela
virlden, bade yttickande projekt och punktverk-
samheter vid t.ex. fagelstationer. Nagra fa uppsatser
fér tjaina som exempel pa det variationsrika innehal-
let.

B. S. Petersen fran Ornis Consult, Dansk ornitho-
logisk forening, redogér for faglarna i jordbruks-
landskapet i Danmark. Samma saker som i Sverige
har hidnt ddr, minskande bestind av bl.a. vipor,
sanglidrkor och himplingar, beroende p& en kombi-
nation av olika faktorer sasom Okad tdckdikning,
borttagning av smabiotoper, storre filt, firre grodor,
mindre grismarker, hostsadd i stillet for varsadd
samt 0kad anvéndning av gifter. Sdrskilt intressant
ar att vi far en sammanfattning av de omfattande
danska jimforande fagelstudierna pa konventionel-
la och organiska” lantbruk. Just de arter som mins-
kat kraftigt i jordbrukslandskapet var dubbelt sd
vanliga pa organiska som pa konventionella lant-
bruk. Samtidiga studier av ogris och insekter visade
ocksd pa stora skillnader, vilket uppenbarligen ir
forklaringen dven till resultaten fran en specialstu-
die av gulsparven: mer dn dubbelt sd hog tithet
vintertid och 30 procent stérre ungproduktion pa de
organiska lantbruken. Pa kort sikt innebér saledes
“organisk odling” att fagellivet gynnas dirfor att
annat liv gynnas. Men det innebér ocksd att om man
pé annat sétt dn med gifter (véxtfoljd, markbearbet-
ning, etc.) lyckas halla ogris och insekter borta sa ér
inget vunnet for faglarnas del. Faglarna far alltsa
hoppas pa att priserna pa organiskt odlade livsmedel
stiger och att man inte hittar nagra bra ”organiska”
bekdmpningsmetoder!

En mycket intressant uppsats dr skriven av T.
Wesolowski fran Fagelekologiska institutionen vid
Wroclaws universitet. Han analyserar femton ars
noggranna inventeringar i Bialowieza-skogen, Eu-
ropas sista stora “urskog”. Han fragar sig om det ér
vintervidret, frosittningen, larvtillgangen eller kon-
kurrensen mellan olika arter som bestimmer varia-
tionerna mellan aren for omradets stannfiglar. Det
visade sig att flertalet arter varierade oberoende av
varandra och inte i takt med de olika omvérldsfakto-
rerna. Hos bara tre arter kunde dessa forklara mer dn
hilften av variationen. Eftersom man i manga andra
studier funnit klara samband mellan fagelantal och
de ndmnda faktorerna, vill Wesolowski se franvaron
av sadana samband i Bialowieza-skogen som en
effekt av att denna skog dr *primér’, rik pA manga
olika fédoslag som faglarna kan vixla mellan om ett
tar slut. Om vi antar att det verkligen dr sa att
populationsdynamiken ér annorlunda i ett samman-
hingande urlovskogsomrade av den typ som tidiga-
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re tickte hela centrala Europa, borde faglarna kan-
ske egentligen vara anpassade till denna naturtyp
och inte till dagens fragmenterade landskap med
sekundirskogar. Och da skulle ménga fagelekolo-
giska studier egentligen vara studier av missanpass-
ningar snarare dn av anpassningar! Men en sak
behandlas inte ordentligt i uppsatsen, ndmligen for-
klaringen till den i jaimforelse med andra omraden
mycket laga tithet som stannfiglarna uppvisar i
Bialowieza. Tva tinkbara forklaringar till detta an-
miler sig omedelbart: hdg predation eller konkur-
rens av flyttfaglar. Halls bestandet av stannfiglar
langt under bérighetstaket av dessa faktorer dr de
erhallan resultaten inte sa férvanande. Men ddrmed
inte sagt att Wesolowski har fel. Utvidgade studier i
de fa 16vurskogar som finns och jamforelser med
sekundéra och fragmenterade skogar behovs, sjélv-
klart inom fagelskydds- men ocksa inom beteende-
och evolutionsforskningen.

S. Droege och J. R. Sauer fran Patuxent Wildlife
Research Center i Maryland stéller fragan om fler
arter minskar #n okar i Nordamerika. Det dren fraga
som ir speciellt intressant for tropikflyttare och vid
en jaimforelse med Europa. I Nordamerika har man
ndmligen haft mycket uppmirksamhet kring férmo-
dad nedgang bland tropikflyttare medan merparten
av tropikflyttarna i Europa har klarat sig bra. Man
anvinde de Nordamerikanska punkttaxeringarna fran
perioden 1966-1991 for 300 arter och beridknade
andelen 6kande och minskande arter inom olika
kategorier med avseende pa flyttning (stannfaglar,
kortflyttare och tropikflyttare), hdckningsbiotop
(grasmark, buskmark, vatmark, 16vskog, barrskog,
bebyggelse) och boplats (pa marken, hilhéckare och
Oppna bon ovan mark). Det forsta vi noterar dr att
néstan exakt lika manga arter hade 6kat som minskat
under hela 26-arsperioden och éver hela kontinen-
ten. For flyttkategorierna fanns signifikant fordnd-
ring bara for tropikflyttarna, intressant nog en lang-
siktig 6kning i vister och en kraftig nedgédng i dster,
men bara under de senaste tio aren. Ser man till
hiickningsbiotopen sé var det gris- och buskmarks-
arterna som minskat och skogsarterna som okat.
Bland de forra noterades minskning for en mycket
storandel, sirskiltidstra USA. Vad giller boplatsval
var det framst markhédckare som minskat.

Det dr forvisso inte létt att tolka och sammanfatta
bilden for 300 arter over hela Nordamerika, men
forfattarna konstaterar att resultatet gar tvéirsemot
den vida spridda uppfattningen att de flesta arter
minskar och att sérskilt de skoglevande tropikflytta-
rna gor det. I stéllet dr det griis- och buskmarksarter-
na som verkligen uppvisar en negativ bild. Och i sd



fall @r bilden densamma i Nordamerika som i Euro-
pa, och formodligen dr ocksé orsakerna desamma,
namligen olika faktorer som direkt eller indirekt
hinger samman med jordbruket.

En kort uppsats handlar om WIWO, ocksa forfat-
tad av WIWO, vilket betyder The Working Group
International Wader and Waterfowl Research. An-
ledningen till att jag nidmner WIWO ér att SOF
ekonomiskt stott tva WIWO-projekt rérande myr-
sndppans skydd under rastning och vervintring
med pengar som donerats av CLUB 300. Jag skall
inte ndrmare ga in pa projekten, utan beskriva WI-
WOs arbetssitt eftersom det kanske vore nagot for
oss 1 Sverige att ta efter. Gruppen ér holldndsk och
har till syfte att starta och stodja vadarstudier i linder
som har liten egen potential att bedriva sadana
studier. WIWOs styrelse har tagit som sin uppgift att
skaffa fram pengar och organisera projekten och
expeditionerna samt att se till att verksamheten har
hog vetenskaplig kvalitet. Men sjélva filtarbetena
utfors av amatorer som far bidrag till resor och
uppehille, men som ofta far bekosta mycket sjélva
ocksa, alltsd en slags subventionerade forsknings-
lager. Det man koncentrar sig pa #r att inventera
vadarna och studera deras flyttnings- och rastnings-
ekologi, framfor allt pa de viktigaste lokalerna. En
rad projekt har bedrivits i Svarta Havet, Turkiet och
Viistafrika, men ocksa i hdckningsosmraden pa Is-
land och Taimyr. Man forsoker bygga upp verksam-
heten kring en “kretsloppstanke”, nimligen vadar-
nas drscykel med héckning, ruggning, flyttning,
overvintring, ruggning, flyttning och hdckning igen.
Det centrala i den omedelbara verksamheten &r
saledes forskningen, men det djupare syftena &r
ocksd andra, ndmligen att forbéttra fagelskyddet och
overfora kunskap och idéer. Man driver nimligen
inga langsiktiga projekt utan hoppas att antingen
deltagarna eller lokala krafter skall kunna fortsitta
sedan man lagt ut de forsta sparen.

Som sagt, 100 olika uppsatser later sig inte inte
sammanfattas pa nagrarader. Sammantaget ér det en
stimulerande bok. I Bird Numbers 1992 borde nis-
tan alla hitta nagot roligt eller matnyttigt.

SOREN SVENSSON

Jacob Hoglund & Rauno V. Alatalo, 1995: Leks.
Princeton University Press, Princeton, New Jer-
sey. 248 sidor. ISBN 0-691-03727-2.

I den anglosaxiska virlden har det varit néstan en
sjdlvklarhet att skriva en bok om sitt dmne efter
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avslutad forskarutbildning och négra ars arbete som
forskare och ldrare. Det har varit en erkédnd och
viktig del av meriteringen for en fortsatt och fram-
géangsrik akademisk karriér. T Sverige och resten av
Norden har denna tradition saknats. Det som be-
domts vid tjédnstetillsdttningarna har varit den rent
vetenskapliga meriteringen, d.v.s. redovisningen av
den egna forskningen i form av uppsatser i special-
tidskrifterna. Att forfatta larobocker eller samman-
fattningar av ett forskningsfilt har i regel inte utgjort
nagon merit, snarast ett sloseri med tid, i den tuffa
konkurrensen om tjdnster och anslag.

Mojligen kan vi skonja ett trendbrott. Om det
beror pa att de nordiska fagelforskarna borjat tro pa
att det dr meriterande att skriva bocker eller pé att de
insettdetinternationellaerkdnnande som deras forsk-
ning faktiskt har, later jag vara osagt. I alla hindelser
var det nog Thomas Alerstam som redan 1982 bor-
jade med sin Fagelflyttning, som skamligt nog inte
kom ut pa engelska forrin helt nyligen. I Poysers
serie kom sedan 1992 The Pied Flycatcher av Arne
Lundberg och Rauno V. Alatalo (recenserad i Ornis
Svecica 3:86). Malte Andersson kom nyligen med
boken Sexual Selection, £.6. i samma serie som den
nu anmilda boken av Hoglund och Alatalo, ndmli-
gen Princetons serie "Monographs in Behavior and
Ecology”. Tim R. Birkhead och Anders P. Moller
publicerade Sperm Competition in Birds 1992 (Or-
nis Svecica 2:153) och Moéller aterkom ensam med
Sexual Selection in the Barn Swallow 1994 (Ornis
Svecica 4:190).

Sékert har jag missat nagon bok med internatio-
nell inriktning frdn ndgon svensk ornitolog fran
senare ar, men klart dr att det skett en ordentlig
framryckning. Det dr intressant att notera att fyra av
de nyssndmnda forfattarna kommer fran Zoologiska
institutionen i Uppsala (Alatalo, Hoglund, Lund-
berg och Mdller), medan de Gvriga dr fran Lund
(Alerstam) och Goteborg (Andersson). Det idr ett
gott betyg at Uppsalainstitutionen och dess chef
Staffan Ulfstrand, ty for att komma igang med ett
internationellt bokskrivande krévs inte bara att man
iar en god forskare utan ocksa att man fatt sig given
den anda och de ambititioner och kontakter som
banar vig. Det dr bara att hoppas att vi far se fler
sadana fagelbocker fran svenska forskare. Och pa
engelska och for en internationell publik maste de
vara skrivna; Sverige ér en alltfor liten bokkonsu-
ment for denna typ av litteratur.

Boken Leks handlar inte bara om faglar utan r ett
forsok att ticka in fenomenet arenaspel som sadant
bland bade ryggradsdjur och ldgre djur. Forfattarna
lyckas dock inte dolja sérskilt vil att de dr ornitolo-
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ger. Och det dr positivt for den som vill ldsa boken
framst som en fagelbok, men férmodligen till nack-
del for forlaget som vil hoppas sélja den till allehan-
da allménekologer.

Att forfattarna tycker om orrar forsdker de inte
heller dolja. Orren tjédnar som introduktion till det
forsta kapitlet, som #r en diskussion kring olika
definitioner av begreppet lek, och orren har ett eget
kapitel i form av en "fallstudie”, den enda art som
hedras pa detta sitt. Kapitlen dr foljande: Vad dr
lekar?, Taxonomisk oversikt, Faktorer som bestim-
mer hanens parningsframgang, Honliga anpassningar
till parning, Orren: En fallstudie, Jimférande stu-
dier, Oversikt av hypoteser, Variation inom arter,
Spelteori och lekar samt Slutsatser och framtida
forskningsmojligheter.

Att som man gor inleda boken med en definition
av begreppet lek och sedan fortsétta med en taxono-
misk oversikt och en stor tabell (med referenser)
over de djurarter for vilka lekbeteende beskrivits,
kan i forstone tyckas naturligt. Men det ér ett trakigt
och litet avskrickande sitt att introducera ett av
djurvirldens mest spannande fenomen. Dessa tva i
och for sig nyttiga kaptitel hade passat bittre som ett
appendix bak i boken.

Men sedan kommer det roliga och det som forfat-
tarna tar itu med med entusiasm, leken i relation till
sexuell selektion samt de anpassningar och effekter
pa rekryteringsframgangen som lekbeteendet sam-
spelar med. Jag noterade genast att hanar och honor
hade begavats med var sitt kapitel. Det &r rétt ovan-
ligt att sd dr fallet. Tidigare forfattare har vanligen
behandlat bara arten, vilket i praktiken inneburit
hanen, savida det inte varit friga om hickningsbe-
styr 1 sndv mening. Det &r forvisso viktigt att halla
isdr honliga och hanliga perspektiv dven nér det
giller monogama arter, men det dr helt fundamentalt
att gora det nér det géller lekande arter, dar honorna
kommer pa besok med enda syftet att fa sina dgg
befruktade.

Pa en orrlek forhéller det sig sé att de flesta honor
kopulerar bara en gang. Det innebr i sin tur att det
drden hane med vilken kopulationen sker som ocksa
blir far till alla ungar. Kopulationerna sker 6ppet och
dr omisskédnnliga. Det dr ddrfor litt att vid studium
av en orrlek registrera alla kopulationer som varje
hane svarar for, och detta tal kan sedan anvindas
som ett sdkert matt pa hans reproduktionsframgéang.
Attdetta stimmer, d.v.s. att honorna inte smygkopu-
lerar med andra hanar i buskarna, har faststillts med
DNA-analyser.

Orrkapitlet dr vdsentligen en analys av hanarnas
reproduktionsframgang i forhdllande till kropps-
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egenskaper och spelbeteende. Det visade sig attinga
kroppsliga egenskaper, vare sig storlek eller storle-
ken pa stjdrtlyran, paverkade framgangen hos ho-
norna. Det som bestimde framgangen var hur cen-
tralt i leken reviret 1dg, och detta i sin tur avgjordes
av hanens kraft att bekdmpa andra hanar. Iakttagel-
ser av ungtuppar som konkurrerade om foda pa
matplatser vintertid visade att de dominansforhal-
landen som fanns redan dé, d.v.s. innan de ndgonsin
varit pa en lek, tycktes gilla dven nér de senare
mottes pa lekplatsen.

Att det &r virt att kimpa for en plats i centrum
framgér av foljande. Bara 6 av 138 studerade hanar
fick 6ver 10 kopulationer, en hane hela 24 stycken.
Men dessa sex hanar svarade for en tredjedel av alla
kopulationer, medan ungefiren tredjedel av hanarna
inte fick en enda. Varfér honorna viljer just de
centrala hanarna vet man inte sérskilt mycket om.
Ett mindre material visar att det r de centrala,
framgdngsrika hanarna som dverlever klart bést till
hosten. Om denna egenskap ér drftlig, bor séledes
honans ungar fa béttre Gverlevnad om fadern dren av
dessa centrala hanar.

Jag kan i detta sammanhang inte 1ata bli att klaga
pé ett mycket irriterande sétt att rita diagram. Jag
avser figur 5.1 (sid. 126) didr antalet punkter avviker
starkt fran det antal som skall finnas. Figuren visar
antalet kopulationer avsatt mot hanens vikt, tars-
ldngd resp. stjdrtlingd. Enligt tabell 5.1 skall det
finnas 133, 138 resp. 128 datapunkter, men det finns
bara 80, 103 resp. 87. Orsaken ér antagligen att flera
hanar i vissa fall har exakt samma kombination av
data varfor ett oként antal punkter med oként lige
motsvarar ett oként antal hanar. Detta gor att dia-
grammen dr virdelosa for den som vill avldsa data-
punkterna for egna analyser. Diagrammen ger dess-
utom en falsk visuell information, férmodligen s att
spridningen av virdena forefaller storre dn den verk-
ligen dr. Forfattarna dr tyvirr inte ensamma om att
gora sddana diagram. Ibland beror det pa inkompe-
tenta diagramritningsprogram i datorerna, men ib-
land pa bristande omtanke om ldsaren. Allmén bitt-
ring behdvs.

Som nidmndes ovan spelade stjirtlyrans langd
ingen roll for parningsframgéngen. Ddremot fick
hanar med skadad stjért (lyrfjadrar eller vita under-
tickare) fa parningar. Forfattarna tolkar detta som att
ornamentens kondition, om dn inte storlek, spelar
roll. Men den enklaste forklaringen dr nog en annan,
niamligen att skadade fjddrar heltenkelt drresultatav
forlorade strider. Savil den 1dga parningsframgang-
en som att de blivit tilltufsade #r saledes resultat av
underldgsen kvalitet.



Lekande arter forekommer inom manga djurgrup-
per, dven om féaglar och ddggdjur dominerar bland
studierna i amnet. Men exempelvis grodor &r ocksa
kénda som lekande djur. Och bland insekter och
andra evertebrater finns otaliga arter didr hanarna
svarmar, ett annat ord for lek. Eftersom denna bok &r
ett av de forsta forsoken att priagla djurens lekar,
arenaspel, svirmningar, etc. som ett sérskilt studie-
omrade inom beteendeekologin, blir huvudfragan
varfor lekar overhuvudtaget uppstar. Forfattarna
upprepar flera ganger det sjdlvklara, men viktiga och
upprepningsvirda, att for att forsta uppkomsten av
leken maste man forsta de enskilda individernas
selektiva fordelar med att ansamla sig. Déarfor ér
kapitlet om intraspecifik variation sdrskilt intres-
sant. En del arter, t.ex. dovhjort, som likt orren
aterkommer ofta i boken, uppvisar parningssystem
alltifrén par-revir, via haremsgrupper till lekplatser
med hangrupper. Just sddana arter, vare sig det &r
fraga om olika system inom olika populationer eller
variation inom en population beroende pa omstin-
digheterna (besténdstiithet, konskvot, alderssamman-
sittning, fodotillgdng, m.m.), torde vara sirskilt
lampliga for att klarldgga leksystemens uppkomst
och selektiva orsaker. Just detta kapitel kénns darfor
en aning magert, men det beror kanske mest pa att
det dr brist pa tillrickligt manga ldmpliga studier for
inomartsanalyser.

Jag tycker boken Leks ér vilbalanserad och spin-
nande till sitt innehall. Den innehéller tillrdckligt
med artinriktade beskrivningar och tillhdrande evo-
lutiondra forklaringsforsok for att vara intressant for
en bredare publik av ekologer och zoologer (inklu-
sive ornitologer). Men den innehéller ocksa sam-
manfattningar och resonemang kring olika modeller
som gor att den har goda chanser att bli ett viktigt
steg i riktning mot att gora lekbeteendena till ett
sérskiltforskningsfilt, oberoende av djurgrupp. For-
fattarna dr att gratulera och jag hoppas boken blir ldst
ur bada de nimnda aspekterna.

SOREN SVENSSON

Jeff Price, Sam Droege & Amy Price, 1995: The
Summer Atlas of North American Birds. Aca-
demic Press, London. 364 sid. Medlemspris i
Naturbokhandeln (inb.): 468 kr.

Idennaatlas presenteras faglarnas utbredning i USA
och sodra Kanada under hickningstiden pa ett nytt
sdtt. De traditionella fagelatlaser som utkommit i ett
flertal lander grundar sig pa totalinventeringar av
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alla eller ett urval av rutor av olika storlek. Denna
atlas grundar sig i stéllet pa punkttaxeringar.

Bakgrunden ir féljande. Ar 1966 startade Chand-
ler Robbins ett program for dvervakning av den
hickande fagelfaunan i Nordamerika. Robbins var
chef paen avdelning vid Patuxent Wildlife Research
Center i Maryland, en institution inom Bureau of
Sport Fisheries and Wildlife. Det program som han
skapade och lidnge ledde pagér fortfarande och har
vuxit till det i dag viktigaste instrumentet for Gver-
vakningen av landfaglarna i Nordamerika. Det gér
under namnet The Breeding Bird Survey. Metoden
ar lik den inom vért svenska punkttaxeringspro-
gram, men skiljer sig i féljande tre avseenden: (1)
Rutten bestar av 50 stopp om vardera 3 minuter,
spridda med 800 m avstand fran varandralings en40
km lang rutt; (2) Rutten gar lings vdgar och mellan
stoppen kor man bil, samt (3) Startpunkt och rikt-
ning bestdms slumpmassigt inom block om en grads
latitud och longitud, inventeraren kan bara vilja
block.

Under de tre decennier som gétt har ett enormt
material samlats in. Det har hittills frimst anvints
for att folja populationsfordndringar i tiden. Men
tack vare att punktrutterna ticker hela USA och
sodra Kanada i ett ganska hyfsat nitverk, var det
uppenbart att materialet ocksa kunde anvéndas for
att visa faglarnas relativa titheter 6ver kontinenten.
Forfattarna valde ut de rutter som inventerats minst
tre &r under sjuarsperioden 1985-1991 for bearbet-
ning. Med hjilp av statistiska utjgmningsprogram
har man létit datorn rita konturkartor som visar
tatheteniformav antal individer perruttien femgra-
dig skala: saknas, farre dn 5, 5-20, 20-50 och dver
50 individer.

Detharbliviten mycket angendim bok med léttlds-
ta, detaljerade och tydliga kartor, fyra per uppslag.
Inga arttexter forekommer, kartorna far tala for sig
sjdlva. I bokens inledning beskrivs metodiken vid
kartframstéllningen och man far en bakgrund till
hela projektet och tolkningen av materialet. Efter
artkartorna kommer ett kapitel som for varje art
listar dess biotoper och de tre rutter som uppvisat
hogst tithet. Det enda kapitel i boken som é&r analy-
serande ir det sista som handlar om fagelskyddspro-
blem och populationstrender. Hir gar man igenom
fagelgrupper med olika ekologier, vatmarksfaglar,
fagelbordsarter, tropikflyttare, etc. Hir finns en ta-
bell som visar den numerira fordandringen for varje
art, dels i det langre perspektivet 1966 till 1993, dels
i det kortare, men mest aktuella, 1984—1993.

Det ér viktigt att inse hur inventeringsmetodiken
(punkttaxeringarna) fungerar ndr man skall tolka
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kartorna. For det forsta far man med en mycket
varierande andel av individerna for olika arter. En
del arter drleverdolt och dr tysta, andra dr rorliga och
ljudliga. Av de forstndmnda far man, under tre minu-
ter vid en punkt, med bara en ringa andel ens inom
de ndrmaste metrarna, medan av de senare man
kanske far med nistan alla ut till ett ganska stort
avstand. Glest féorekommande arter av den forst-
ndmnda typen kommer givetvis att missas over stora
omraden. Lat oss se hur bilden blir for en fiktiv art
som later sig registreras hyfsat inom 55 m fran
punkten, dvs inom en hektar kring varje punkt. En
rutt med 50 punkter ticker saledes for denna art 50
hektar. Jag har inte kunnat hitta nagon siffra pa hur
manga rutter som utnyttjats for kartorna, men dére-
mot anges att 3500 rutter har inventerats &tminstone
nagon gang under alla ar. Samtliga rutter ticker
saledes tillsammans 175.000 ha eller 1750 kvkm.
Det omrade som kartlagts, USA och sddra Kanada,
tacker en yta pa ca 10.000.000 kvkm. De rutter som
anvénts for kartorna kan for var fiktiva art saledes
inte ticka mer dn nagon tiondels promille av den
totala arealen. Det dr alltsa en mycket stor skillnad
mellan att kartldgga faglarnas utbredning pa detta
sédttoch med traditionell atlasteknik, dér man ganska
noga gar igenom en ruta flera ganger under en eller
flera sdsonger och medvetet letar efter de arter man
dnnu inte registrerat.

Det dr ocksa viktigt att halla i minnet att praktiskt
taget alla punkter ligger pa vigar, om dn oftast
smirre sadana. Och vigar gér inte genom ett repre-
sentativt genomsnitt av landskapet. Det finns exem-
pelvis oftast mera bebyggelse och odling lings vi-
gar @n ddr det inte finns nagra végar. Vigar dras
vanligen inte genom sumpmarker om de kan dras pa
hogre beldgen mark.

Detsagdainnebir att kartorna i boken har sitt stora
vérde i att visa just de relativa titheterna, men bara
inom de grinser som har ndgorlunda hog tdthet och
bara for arter som dr nagorlunda litta att uppticka
och registrera. Utanfor dessa grinser finns stora
olikheter med utbredningskartor i fidlthandbocker
och andra handbdcker.

Slutomdémet om kartorna blir dédrfor att det dr
tveksamt om punkttaxeringar dr lampliga att anvén-
da till utbredningskartor. Egentligen borde de sanna
utbredningskartorna ha legat i botten i nagon svag
fargton och sedan de kvantitativa kartorna fran punkt-
taxeringarna i annan firg ovanpa. Men hur som helst
dr boken ett spannande bidrag till kartliggningen av
fagelfaunan. Jag tror att punkttaxeringarnas storsta
véirde som underlag for kartor kommer att ligga i
mojligheterna att jamfora kartor fran olika perioder,

176

t.ex. olika decennier. Denna bok skulle ha varit dnnu
virdefullare om man for varje art haft tva eller tre
kartor, en for varje hélft eller tredjedel av de néstan
trettio r som inventeringsprogrammet tidcker. Det
farbli onskemalet vid en eventuell ny upplaga om tio
ar!

SOREN SVENSSON

Alan Kemp, 1995: The Hornbills. Oxford Univ.
Press. Illustrerad av Martin Woodcock. 302 sid.
Medlemspris i Naturbokhandeln: 473 kr.

Tony D. Williams, 1995: The Penguins. Oxford
Univ. Press. Ilustrerad av J. N. Davies och John
Busby. 295 sid. Medlemspris i Naturbokhandeln:
414 kr.

Dessa tvé bocker ingérien ny serie fagelbocker fran
Oxford University Press, Bird Families of the World.
C. M. Perrins dr huvudredaktor for serien och i
redaktionen ingar W. J. Bock och J. Kikkawa. Tan-
ken #r att varje volym i serien skall omfatta en
fagelfamilj eller en grupp av nira besléktade famil-
jer. Redan forsta volymen ir ett exempel pa det
sistndmnda. Den behandlar en ordning, ndmligen
nishornsfaglar (Bucerotiformes), med tva familjer,
marknéshornsfaglar eller hornkorpar (Bucorvidae)
med tvd arter samt de vanliga nishornsfiaglarna
(Bucerotidae) med 52 arteri atta slikten. Pingvinvo-
lymen behandlar en enda familj som samtidigt &r en
ordning utan andra familjer.

Milgruppen for serien bland ornitologerna ar ritt
tydlig. Det ér friga om den nagot ldskunnige och
lisvillige amatoren som kommit Over den virsta
skadaryran tillsammans med bilderboken samt fack-
mannen som utan orimlig anstringning vill behalla
bredden i fagelkunnandet parallellt med den smal-
spariga specialiceringen inom sitt gebit.

Varje volym bestar av tre avdelningar. Den forsta
avdelningen behandlar gruppen oversiktligt ur en
rad olika aspekter: utbredning och utvecklingshisto-
ria, populationsdynamik och demografi, beteenden,
ldten och flyttningar, fysiologi och féda samt hot och
skyddsbehov. Det ingar savil tabeller och diagram
som teckningar av faglar, det senare sérskilt for att
illustrera beteenden. Den andra avdelningen bestar
av firgplanscher dér samtlig arter avbildas i dréikter
for olika aldrar och kon. Den tredje avdelningen,
som dr ungefir lika omfattande som den forsta, dren
artvis genomgang med traditionella underrubriker
for beskrivning, féltkaraktérer, utbredning och bio-



top, foda, beteende samt hickningsbiologi. Varje art
har en utbredningskarta i stort format.

Denna nya bokserie dr timligen unik genom att
den sammanfattar kunnandet om familjer av faglar
med en ambition som man inte riktigt mott tidigare.
Visserligen finns det atskilliga bocker om fégelfa-
miljer, sdrskilt stora praktverk, som dock framst
bygger pa olika konstnérers bildmaterial. Rovfaglar
och andfédglar har genom aren fétt flera volymer av
olika slag, bade praktverk och mera informationsri-
ka bocker. Leslie Browns Birds of Prey, their biolo-
gy and ecology (Hamlyn, London 1976) och senare
Ian Newtons Population Ecology of Raptors (Poy-
ser, Berkhamsted 1979) gav pa olika sitt och pa
olika populariseringsniva sammanfattande dversik-
ter av biologin hos en fagelfamilj, men i ingendera
fallet nagon behandling av alla arter. Den forsta
delen i de nya volymerna liknar ganska mycket
Newtons bok. Jag tycker ddrmed personligen att
man valt en lagom populariseringsniva, dven om
manga sikert kommer att tycka att denna del 4r tung
och faktaspickad. Jag hade gérna sett denna del ta
upp mera av volymerna, eftersom det dr den som
kan fornya och fordjupa ett fagelintresse. Artge-
nomgangarna ir katalogvara, utforligare dn det som
kommer i Handbook of the Birds of the World, men
ganska likartade. Det dr vil framfor allt detta bok-
verk man ser som huvudkonkurrent till den nya
familjeserien.

Framgangen kommer mycket att bero pd om man
kan hélla en ndgorlunda rimlig utgivningstakt med
bibehéllen kvalitet. Lovande &r i varje fall att tredje
volymen, om storfothons eller megapoder, ocksé
utkommit nér detta lises.

SOREN SVENSSON

P. M. Walsh, D. J. Halley, M. P. Harris, A. del
Nevo, I. M. W. Sim & M. L. Tasker, 1995: Sea-
bird monitoring handbook for Britain and
Ireland. Joint Nature Conservation Committee,
Royal Society for the Protection of Birds, Institu-
te of Terrestrial Ecology, and Seabird Group,
Peterborough. Ca. 170 sid. inkl. blanketter for
inventeringsresultat; 16sblad i A4-parm. ISBN 1-
873701-73X. Kan bestillas fran Natural History
Book Service Ltd, 2-3 Wills Rd, Totnes, Devon,
TQ9 5XN, UK. Pris: £44.50+£6 p&p, forskott
eller kreditkort.

Detta ér en handbok med detaljerade metodbeskriv-
ningar om hur man inventerar sjofaglar for att kart-
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ldgga deras utbredning, bestimma koloniers storlek
samtregistrera bestandsforindringar och hdcknings-
framgang. Boken riktar sig till faltarbetare av olika
slag och tyngdpunkten dr néstan helt pa det praktis-
ka. Det finns mycket litet av vetenskapliga diskus-
sioner om de olika metoderna. I de fall som olika
metoder beskrivs for samma typ av inventering sa dr
det oftast med tanke pé att de praktiska forutsitt-
ningarna kan variera, man kan ha olika gott om tid
eller olika mycket pengar att satsa.

Metoderna dr naturligtvis anpassade till de projekt
och behov i 6vrigt som finns ldngs Storbritanniens
och Irlands kuster, bl.a. JNCC/Seabird Group’s Sea-
bird Colony Register eller RSPB’s databas for tér-
nor. Men atskilligt kan appliceras dven pa svenska
forhédllanden trots att vi inte har lika manga sjofagel-
kolonier eller kolonihidckande arter. Av flikarna i
parmen ir de for stormfagel, lira, sula, toppskary,
tretdmds och lunnefédgel av ringa intresse i Sverige.
De for storskarv, labb, masar, tdrnor, sillgrissla,
tordmule och tobisgrisslakan ddremot varaav svenskt
intresse.

Det visar sig emellertid vid genomldsning att
forhdllandena hos oss &r sd pass annorlunda att
rekommendationerna i flera fall inte kan anvindas
direkt. Ett exempel dr inventering av labb, dér man
skall ga langs linjer med 500 m lucka och stanna var
200-300 m for avspaning. Pa de brittiska 0arna
hickar labbarna ndmligen pa myr- och hedomraden,
oftakolonivis, inte som hos oss i enstaka vitt spridda
par pa skirgardsoar. Ddremot kan vi 6verflytta re-
kommendationen for inventering av fjédllabbar.

Terrdngforhallandena generellt dr ganska annor-
lunda. Kring de brittiska 6arna ér hoga, svartillgang-
liga klippkuster ett stort problem, medan hos oss det
dr de vidstrickta skidrgardarna med otaliga dar som
ir ett problem. Har man de olika forutsittningarna
och svarigheterna i fokus nédr man studerar de olika
metoderna bor det inte vara svart att ta till vara det
som dr direkt anvédndbart och anpassa resten. Det
stora antalet blanketter for att fylla i resultat fran
savil bestandsuppskattningar som registrering av
ungproduktion dr virdefulla som mallar och kan létt
anpassas efter sdrskilda behov.

Det skulle vara mycket virdefullt att fa en liknan-
de handbok for sjéfigelbevakning i Ostersjon. Ett
lampligt samarbetsprojekt mellan de ornitologiska
foreningarna i alla Ostersjostater?

SOREN SVENSSON
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G.M. Tucker, S.M. Davies & R.J. Fuller (editors),
1994: The ecology and conservation of lap-
wings Vanellus vanellus. U.K. Nature Conserva-
tion No.9. 66 sid., A4. Joint Nature Conservation
Committee. GBP 15.80 (+ 5 for porto och exp.)

De brittiska ornitologerna har pé ett helt annat sétt &n
de svenska lyckats fa till stand ett samarbete med sin
motsvarighet till naturvardsverket, Joint Nature
Conservation Committee (NCC), ett samarbetsor-
ganmellan English Nature, the Countryside Council
for Wales och Scottish Natural Heritage. Ett lysande
exempel dr ett nyligen utkommet 250 sidor tjockt
specialhifte av Ibis om fagelskydd och fagelskydds-
forskning, men NCC har ocksa givit ut, eller bekos-
tatutgivningen av, ett antal publikationer fran skilda
félt inom naturvarden.

Denrubricerade skriften édr resultatet av en "work-
shop”, dvs ett smérre symposium, som British Trust
for Ornithology (BTO) arrangerade i januari 1990
om tofsvipans situation i jordbrukslandskapet. Tofs-
vipans relativt sentida expansion mojliggjordes av
jordbrukets genomgripande omvandling, som Spp-
nade nya, stora hédckningsarealer. Men under de
senaste cirka 30 dren har tofsvipan i Storbritannien,
liksom pa de flesta hall i Europa, minskat kraftigt.
Eftersom merparten av alla tofsvipor héckar i jord-
brukslandskapet, dr det rimligt att soka anledningen
till denna minskning i de forindringar som skett
inom jordbruket under samma tid. For en sddan
tolkning talarexempelvis att det skedde en halvering
av tofsvipebestandeti Storbritannien perioden 1978~
88, en period som sammanfaller med synnerligen
omfattande fordndringar inom jordbruket (men ock-
sd med en serie kalla vintrar) samt att arten forsvun-
nit fran stora delar av sydvistra Wales och sidra
England, ddr dessa fordndringar haft storst omfatt-
ning. Studier i flera linder har visat att produktionen
av flygga ungar dr for 1ag for att uppritthalla det
lokala bestandet.

Den forsta halvan av publikationen upptas av en
oversikt over tofsvipebestindens utveckling, med
tonvikt pa England, Wales och Skottland, medan den
andra halvan bestar av sammanfattningar av de
foredrag som holls under konferensen (samt tva
andra bidrag, som betraktats som vérdefulla for var
kéinnedom om tofsvipan i jordbrukslandskapet, va-
rav det ena ir en sammanfattning av Ake Bergs
avhandling vid Sveriges Lantbruksuniversitet om
tofsvipan och storspoven).

Den inledande 33 sidor langa 6versikten syftar till
att: Undersoka tofsvipans langsiktiga rumsliga och
tidsméssiga bestandstrender i Visteuropa; identifie-
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ra de jordbruksmetoder, som paverkar hdcknings-
framgéang och adult verlevnad; klarldgga de fakto-
rer som bestimmer populationsnivaerna och orsakat
de iakttagna fordndringarna i utbredning och be-
standstithet; att identifiera omraden som kriver
ytterligare forskning; samt att foresla praktiska at-
girder for att skydda tofsvipor. Aven om publikatio-
nen har en mycket stark tonvikt pa brittiska forhal-
landen och jordbruksmetoderna varierar en del inom
tofsvipans visteuropeiska utbredningsomrade, finns
hdr méngder av information att hdmta fér den som &r
intresserad av hur moderna brukningsmetoder pa-
verkar tofsvipan.

Tofsvipan foredrar att placera boet pa mark med
kort eller ingen vegetation. Overgéngen frén vérsétt
till hostsatt vete, dér vi haft en motsvarande utveck-
ling i vart land, har déarfor haft en mycket negativ
inverkan genom att grodan pa varen hunnit vixa sig
alltfor hog for att passa tofsvipan. En annan negativ
faktor #r forsvinnandet av permanent grasmark i
néra anslutning till akermarken (dédrbonahelstldggs)
och ddr ungarna senare kan proviantera. I enlighet
med det sagda visar studier att tofsvipan klart fore-
drar varsadda grodor och att dessa utnyttjas for
héckning cirka fyra ganger sa ofta om de direkt
grinsar till grismark som om de gransar mot odlade
grodor. Ake Berg visade att kldckbarheten ér bist pa
nysddda dkrar och simst pd osadda — dock framst
p.g.a. den foljande markbearbetningen.

Hur bra griasmark dr som hédckningsbiotop be-
stdims av dess karaktdr. Griasmark betad av kor dr
bittre #n sddan som betas av far, eftersom faren betar
ner graset hardare och jamnare och ddrmed expone-
rar bona mera for predatorer. A andra sidan #r
extensiva, ogodslade farbetesmarker av den typ man
finner i norddstra England och Skottland gynnsam-
ma som hickningsbiotop. Vall for ensilage blir pd
grund av riklig godsling alltfor tit for att kunna
utnyttjas av tofsvipan.

Naturligtvis kan fordndringar i grodor och bruk-
ningsmetoder ocksa tinkas paverka tofsvipornas
dverlevnad utanfor hickningstiden, t.ex. deras moj-
ligheter att klara 6vervintringen. Det forefaller dock
inte finnas ndgra studier som visar fordndringar i
gamla faglars 6verlevnad under senare decennier.
Det faktum att ungproduktionen i flera omraden
visats inte na upp i erforderliga 0,8—1,0 flygg unge
per par och ar pekar nog trots allt mot att man bor
koncentrera uppmérksamheten mot faktorer som
paverkar hidckningsutfallet.

Ur det refererade héftet kan manga praktiska lir-
domar dras om hur tofsvipebestanden i jordbruks-
landskapet kan behallas och/eller fas att 6ka, men



forfattarna pekar ocksa ut omréaden, dér lokala orni-
tologer med enkla medel skulle kunna samla in
intressant information, t.ex. om i vilka grodor bona
ligger och var hidckningarnalyckas, i vilka habitat de
gamla faglarna provianterar under ruvningstiden
respektive var faglarna provianterar sedan ungarna
klédckts samt vilka element i jordbrukslandskapet de
undviker.

HANS KALLANDER

Jonathan Weiner, 1994: The Beak of the Finch:
Evolution in real time. Jonathan Cape Ltd. £8.99
(paperback). 332 sid. ISBN 009 946871 9.

Nir Charles Darwin besokte Galapagosoarna i sep-
tember 1836 under sin berdmda resa med fartyget
Beagle samlade han bl. a. in 31 sma finkar pa darna.
Han fiste dock inget storre avseende vid dessa
oanslenliga faglar utan skinnlade dem och férvarade
dem tillsammans under gemensam etikett "Galapa-
gos”. Men GalapagosOarna bestar av manga 6ar och
Darwin kunde inte tdnka sig att dessa sma finkar
skulle komma att spela en viktig roll for den revolu-
tionerande teori han senare skulle utforma (Det finns
ju mycket annat att se och forundras over vid ett
besok pa Galapagosdarna). Vil hemma i England
efter den femariga resan kunde ornitologen John
Gould ta itu med Darwins insamlade material. Efter
att noga ha studerat skinnen, kompletterade med
ytterligare finkar insamlade av Beagles kapten Ro-
bert Fitzroy, som varit mera noga med att notera pa
vilken ¢ de olika finkarna insamlats, kunde Gould
konstatera att finksamlingen utgjordes av 9 olika
arter! Den storsta skillnaden mellan arterna var
nidbbens olika utformning. Nér detta kom till Dar-
wins kinnedom blev han mer intresserad och insag
vilken betydelse dessa sma oansenliga faglar kunde
ha nér han sa smaningom tinkte presentera sin teori
om naturligt urval och evolution.

Det var dock inte forrdn mot slutet av1930-talet
som David Lack besokte Galapagos och gav den
forsta riktiga tolkningen av finkarnas troliga evolu-
tion pa darna. Totalt finns det 13 arter och av dem idr
de sex sa kallade "markfinkarna” de mest kiinda och
vilstuderade. Dessa arter forekommer i olika kom-
binationer pa de olika 6arna - oftast tva eller tre arter
tillsammans pa en 6. Dir de samexisterar skiljer
deras nibbstorlek tydligt mellan arterna, men dér en
av arterna forekommer ensam dr nibben intermedi-
dr. Ndbben ir en finks 6verlevnadsverktyg. Mark-
finkarna dter huvudsakligen kaktusfrén och med
nibben kan de knicka och bearbeta dessa fron. Ar
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det gott om stora och harda fron dr det effektivare att
ha en relativt tjock nébb, men ér frona mindre och
mjukare i skalet lonar det sig bittre med en lite
mindre nébb. Dels kan en fagel hantera och konsu-
mera fron snabbare med en mindre nibb i en miljo
med sma fron och dessutom kan figeln klara sig pa
lite mindre foda totalt sett, eftersom den i sin helhet
ocksa dr lite mindre och energisndlare @n en tjock-
néibbad fink (En tjock nibb leder till kraftigare
muskler och stérre kropp som utgér ndbbens “upp-
hédgning”).

Peter och Rosemary Grant inledde 1973 en nog-
grann studie av de sex markfinkarnas biologi. Det ér
tack vare dessa undersokningar som vi nu har en
mycket detaljerad bild av de selektionsprocesser
som verkar bland dessa finkar - en hdpnadsvickande
dynamik som kanske inte ens Darwin kunnat fore-
stilla sig. Makarna Grant ir fortfarande pa Galapa-
gos flera méanader varje ar och deras studier fortsit-
ter att generera spinnande och ovintade resultat.
Den hiir boken handlar om Peter, Rosemary och
deras studenters forskning om darwinfinkarna. Bo-
ken &r populért skriven och stundtals glommer man
att man lédser en bok som férmedlar en massa fakta.
Det dr mer som att ldsa en thriller, fast hjéltarna &dr
ornitologer! Makarna Grant och deras medhjélpare
har foljt finkarna speciellt noggrannt pa den lilla 6n
Daphne major. Hir kan de fanga, méta och ringmiir-
ka alla (!) individer och ddrmed f6lja exakt vad som
hénder mellan sdsongerna. Och mycket hdnder hela
tiden. Evolutionen &r en stindigt pagaende process
och pa Daphne major kan paret Grant méta styrkan
avdetnaturligaurvalet. Till att borja med uppfann de
en specialjord ting med vilken kaktusfronas hardhet
kunde mitas. Detta ger unika uppgifter om fodan
som finkarna konkurrerar om. Sdongen 1977 drab-
bades Galapagos av en ihallande torka. Kaktusarna
hade satt fron aret innan och p.g.a. torkan satte de
inga fron 1977. Finkarna, ca. 1200 ex. i borjan av
torrperioden, fick hélla tillgodo med vad som fanns
kvar efter forra frosédttningen. Till en borjan levde de
pé framforallt sma och littkndckta fron, men dessa
blev firre och firre ju lingre torkan led och kvar blev
stora och harda kaktusfron. Finkarna hickade inte
alls det hér aret - de hade fullt upp med att forsoka
overleva. Flocken, pa ursprungligen 1200 ex., mins-
kade stadigt och tillslut var bara 180 finkar kvar i
livet, en reduktion med ca. 85%! Men vilka 6verlev-
de?Det finns alltid en variation kring ett medelvirde
hos morfologiska karaktirer. Sa ocksa hos finkarnas
nibbdimensioner. Ju lingre torkan led pa Daphne
major, desto svarare blev de kvarvarande frona att
knécka. Bland finkarna fanns det ett antal med lite
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tjockare och starkare nidbbar dn Gvriga och dessa
lyckades bést med att kniicka de harda frona. Och det
var dessa finkar som 6verlevde. Nidbbformen hos
faglar dren karaktér som gériarv, dvs. fordldrar med
tjocka nibbar tenderar att fa ungar med tjockare
nébbar édn fordldrar med smala nédbbar. Nir regnen
aterkom i slutet av aret blommade kaktusarna ater
och finkarna gick till hickning. Men nér 6n aterigen
befolkades av finkar var det en population med i
genomsnitt tjockare nidbbar i jaimforelse med medel-
virdet innan torkan. Det hade skett en evolution.

Grants studie visar hur viktigt det & med under-
sokningar over flera sdsonger, helst flera decennier.
Ibland leder havsstrommarna varmt havsvatten till
omradet runt Glapagos (som normalt ér relativt
kallt) - en sa kallad El Nifio. Detta paverkar klimatet
och 6arna far mycket mera regn &n normalt. Detta
intriffade med besked 1983 da Garna upplevde den
kraftigaste EINifionunder 1900-talet. Och nu sving-
de pendeln tillbaka pa Daphne major. Nu blev det
istdllet finkar med lite tunnare ndbbar som 6verlevde
bist. Selektionen drev den genomsnittliga nibb-
tjockleken tillbaka mot virden fore den svara torkan
1977. Dessutom verkade hybrider mellan tva av
finkarterna klara sig béttre dn sina respektive fordld-
raarter! Detta strider ju mot den gédngse upfattningen
om hybriders overlevnadschanser. Med vad som
hidnde under 1980-talet och fortfarande hidnder som
utgdngspunkt har paret Grant spekulerat om eventu-
ella artsammanslagningar och artbildning bland fin-
karna. For nédrvarande rdknar man med 13 arter
darwinfinkar pa Galapagos, men artbildningen éren
pagaende dynamisk process. Framtida ornitologer
kanske kommer att prataom de 10 eller kanske de 15
arterna darwinfinkar? Det ir lite av en paradox att
dessa oansenliga finkar sa pregnant har pavisat det
naturliga urvalets princip, sérskilt som Darwin sjilv
och hans samtid snarare betraktade dessa finkar som
ett problem for evolutionsteorin.

Den hir boken formedlar dven en massa ytterliga-
re information om evolution hos andra organismer
dn darwinfinkarna och om forskare som forsoker
studera den. Flera av dessa har en gang varit dokto-
rander inom finkprojektet pa Galapagos. Darwin sag
inte evolutionen medan den pagick, men han forstod
att den hade intriffat och han insag #dven vilken
process som driver evolutionen - det naturliga urva-
let. Sedan Darwin dr det kanske framforallt ornitolo-
ger som bidragit till den evolutionédra biologins
framvixt. Och det ér tillfredsstillande att konstatera
att det fortfarande &r tack vare ornitologers idoga
fdltarbete som var forstaelse om evolutionsproces-
serna stindigt okar. "The beak of the finch” kan
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varmt rekomenderas bade som kunskapskilla och

som ren nojesldsning. )
ANDERS HEDENSTROM

Hartwig Prange (red.), 1995: Crane Research
and Protection in Europe. Martin Luther-Uni-
versitit, Halle-Wittenberg. 580 sid. Finns pd SOF:s
bibliotek.

Den europeiska tranarbetsgruppens forstakongress,
“work-shop”, hade hallits i Ungern 1985. Dess
proceedings inflot som engelsksprakiga artiklar i
den ungerska ornitologiska tidskriften Aquila, drg.
93-94, tryckar 1986-87. Kongressen nummer 2
holls i Tallinn i september 1989 i samarbete med
davarande Sovjetunionens tranforskningsgrupp. Till
dess hade ledaren for den europeiska tranarbets-
gruppen varitdrJoost A. van der Ven fran Nederldn-
derna. Han hade med mild effektivitet dragit igdng
organisationen efter en europeisk rundabordsdver-
enskommelse vid virldskongressen i Indien 1983
och skaffade fram vara forsta fargringar for tranor. I
samband med motet i Tallinn meddelade dr van der
Ven, atthan méste tréida tillbaka som ledare pa grund
av forestdende ambassadtjanst utanfor Europa.

Han eftertriddes av Tysklands sedan flera artion-
den frimste tranforskare, professorn i veterindrme-
dicin Hartwig Prange. Under den i Europa och
ovriga virlden politiskt kaotiska tid, d& Prange hade
att samla ihop de olika kongressbidragen fran fore-
dragshallare pa norra halvklotet och lit dversitta
ryska och kinesiska foredrag till engelska, hade den
energiska naturvardsorganisationen ADENEX i
Extremadura i sydvistra Spanien organiserat en
kongress rorande vara tranors ekologi, existensvill-
kor och skyddsbehov. Den hélls i Orellana la Vieja
och har tidigare omtalats av Goran Lundin, som
bevistade bade denna och métet i Tallinn 1989.
Prange 6nskade sld samman allt vetande fran bada
kongressernaien gemensam volym, omfattande allt
nyinkommet material frin gamla vérlden pa norra
halvklotet.

Resultatet har blivit miktigt, med skiftande skrif-
ter fran 23 olika linder i Europa, Afrika och Asien,
alla publicerade pa engelska. Sammanlagt fyller de
580 A4-sidor. Som helhet ror sig skrifterna om
tranors forekomst, existensvillkor och skyddsbehov
i olika ldnder, sérskilt paverkan av ménskligt fram-
atskridande. Tranors flyttning genom och rastvanor
i olika ldnder ges stort utrymme.

Principer for firgmérkning och finlandska ornito-



logers avancerade arbete med att forse tranor med
radiosédndare skildras oversiktligt. Till den energis-
ke, ibland kanske nagot stressade ringmérkaren rik-
tas dnyo uppmaningen: nidr mirkningen &r klar,
kontrollera koden eller numret 1000 ganger, innan
fageln sldpps loss!

Prov pa tranforskaren Juhani Rinnes beskrivning
av framgangar med satellitsdndare som arbetsinstru-
ment: ”... pa sjétte dagen hade tranan Karpalo frén
trakten av Vaasa forflyttat sig 165 mil med 8700
vingslag” och natt till 10-20 km norr om Hortobdgy
iUngern. 1992 fann finska forskare i Ungern femton
tranor, som hade mérkts i Finland.

For den aktive tranforskaren dr denna volym en
mangsidig, vittfamnande referensbok rérande olika
landers tranarbetsgruppers samlade nuvarande ar-
betsresultat.

Det ger intryck, nidr man ldser, att ryska forskare
genom flygburna linjetaxeringar utmed 3900 mil av
det vistsibiriska ldglandet uppskattat sommarens
population dir till 34.000 exemplar av Grus grus.
den individtitaste zonen sidges det innebéra i snitt
140 tranor per kvadratmil. I Vistryssland har man
kartlagt 600 rast- och nattplatser, som frekventeras
om hosten, av vilka omkring 20 brukar hysa mer én
1000 rastande tranor.

Fran vara ndrmaste grannldnder noteras omkring
5000 par i Finland (”18-20.000 ex”), minst 350 par
i Estland och 160-180 par i Moskvaregionen. Polen
har 1680-1820 par. I Tyskland anses populationen
fordubblad under senaste tio ar till c. 1800 par.
(Sistndmnda sifferuppgift dock liamnad av C. A. von
Treuenfels i ICFs BUGLE 1995/2.) Nu har nagot par
t.o.m. hickat i Normandie i nordvéstra Frankrike.

En svensk ornitolog, som har glddjen att fa upple-
va eleganta jungfrutranor, nér dessa efter langresa
(fran Ukraina?) rastar pa Cypern fore 40-milaflyk-
ten 6ver Medelhavet till Egypten, fragar sig gérna,
varifran dessa tranor kommit. Han kan finna 27 sidor
om "Demoiselle Cranes” i Pranges proceedings och
kartor, som visar artens hdckning @nda ute pa halvon
Krim, dven kartor over flyttningsrorelser bade i
europeiska Ryssland och i Asien. Antalet av denna
arti Ukraina beriknas till runt 100 par efter en period
av tillbakagéng av arten. Den dr en stippfagel och
uppfattar nutida odlingslandskap som stépp, dér i
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manga fall boet kan forstoras av jordbruksredskap.
Numera &r ingen hickning kénd frén Europa vister
om Ukraina. Men hela antalet i f.d. Sovjetunionen
beréknas till omkring 80.000 hdckande par (ny upp-
gift, sid. 282). Nar en forfattare skriver, att jung-
frutranan “om hdsten foredrar att flytta om natten”,
fragar man sig, om det inte i verkligheten 4r sa, att
jungfrutranan har samma flyttningsekologi och flytt-
ningsstrategi som var trana. Vid rasten pa Cypern
forefaller det sd, d.v.s. att de vill starta flyttnings-
etappen for langflyttning i termikvidder men inte
tvekar att flyga om natten, om sa erfordras for att
hinna fram till langflyttningens etappmal. Detta
antagande motséges forvisso inte av att A. Kydyra-
liyev pa sidan 300 i samma proceedings talar om att
jungfrutranan har vanan att skruva sig allt hgre och
hogre pa stigande luftstrommar.

Ihdrdiga forsok att genom skapande av genbank
rddda hotade tranarter skildras av fjorton ryska fors-
kare pa sammanlagt 25 A4-sidor. De berittar om
erfarenhet och svérighet att ridda vissa arter genom
artificiell ruvning och uppfodning, bl.a. efter inse-
minering. Man har forsokt skaffa en genbank pa
forskningsstationen i Okareservatet ett trettiotal mil
Oster om Moskva. Detta dr en verksamhet, som
drives parallellt med och i samarbete med motsva-
rande hos ICF i USA. En femarsplan, 1990-1995,
hade gjorts upp for att forsoka ridda resten av den
sibiriska snotranans vistliga population (och dir-
med dess gener!). Svarigheterna skildras som odver-
komliga.

Estlands ledande tranforskare Jiiri Keskpaik be-
rdttar, att man dragit igang en forskning om tranans
ruggning i Estland 1992-94. Resultatet mé avvaktas
med spénning. Vi vet sa lite om tranans ruggning i
Sverige. Ett stort antal av de 80 ingéende uppsatser-
na ir forsedda med kartskisser, alltifran Portugals
overvintringsomrade i sydvist till for oss framman-
de regioner i centrala och nordostra Asien, vilket
tackndmligt underlittar ldsningen.

Kunskapen om tranor har — tack vare eldsjélar —
gattimponerande framat, sedan larmet gick 1938, att
endast 14 exemplar existerade av Nordamerikas
stora, vita trumpetartrana och ingen ens visste, var
den fortplantade sig!

PER OLOF SWANBERG
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Nya doktorsavhandlingar New dissertations

Redaktor Editor: S. Akesson

Fredrik Widemo, 1995: Distribution Models
and the Evolution of Lekking, with empirical
tests on the Ruff, Philomachus pugnax. Filo-
sofie doktorsavhandling, Zoologiska Institutio-
nen, Uppsala Universitet. 119 sid. ISBN 91-554-
3479-7.

Under ett hardnande EU-famntag och alltmer klum-
pad fordelning av makthavare, sa kommer Uppsala
Universitet ldgligt med en avhandling om despotisk
fordelningspolitik och hopklumpandets vinster och
kostnader. Med en kryddstark blandning av teoretis-
ka modeller och empiriska test har Fredrik Widemo
visat att aktorernas olika forutsittningar att kapa at
sig skapar individuella klumpnings-optima. Hop-
slagning av resurser dr inledningsvis 16nsamt for
alla, speciellt for topparna i makthierarkin eftersom
de kan monopolisera en stor del av den gemensam-
ma kakan, men dven for de lagrankade som foéredrar
smulor framfor inget alls. Vid ytterligare klumpning
blir konflikterna intensivare och dé avtar de htgran-
kades monopol, medan tillgdngen pa smulor for de
lagt rankade fortsitter att forbittras ju stérre och
brakigare huggsexan blir. Sdlunda forekommer mot-
stridiga klumpningsoptima beroende pé status, re-
sulterandeien organisation som dr suboptimal for de
flesta. Som EU? Nja, det kanske &r bist att genast
avsluta denna tveksamma parallell. For Fredrik Wi-
demos avhandling avhandlar ndmligen brushanar-
nas forehavanden pé sodra Gotland och inget annat.

Pélekar, som hos brushanen, har hanarna frikopp-
lats fran hushall och barnomsorg och soker sig
istdllet till traditionella arenor for att knuffas och
krdma sig (“dinkelspel”, som det heter pa forngot-
landska).

Direkt konkurrens om parningar alltsd, med extre-
ma beteenden och ornament; dirav det ena stora
intresset for lekande arter under en sexfixerad epok
inom beteendeekologin. Lekarter har visat att dven
nir fordelen bara kan vara genetisk, sa verkar honor
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bemdda sig om att jamfora hanarnas skruder, &man-
den och fléjtanden innan dom later sig befruktas.
Det vet vi nu. Det visste vi inte forut.

Det andra stora intresset for leksystem avser deras
uppkomst. Forst och framst den ekologiska och
sociala bakgrunden till hanarnas frigérelse fran ung-
vard och fran forsvar av fodorevir eller boplats. Att
ungmatningen ej dr begridnsande (som hos de bo-
rymmande brushanarna), samt att resurserna ej ar
monopoliserbara, dr generella férklaringar som ver-
kar hallbara men inte testats sirskilt vdl. En annan
central fraga dr varfor manga (dock ej alla) arters
salunda forlupna hanar viljer att spela i tita grupper
pa traditionella arenor. Det #r detta fenomen som
Fredrik har koncentrerat sig pa. Med en flock med-
arbetare har han studerat ett flertal brushanelekar vid
Faludden pé Gotlands sydspets. Imponerande data
pa savil individers som olikstora lekars framgéng i
kampen om honbestk och parningar har mojliggjort
unika test av teorier for lekevolution.

I den forsta uppsatsen behandlas den platstrohet
som brushanar och manga andra lek-arter visar. Av
36 territoriella hanar under 1990-1993 som atersags
minst en sdsong, sa atervinde 32 (89%) till samma
lek, vilket dr en hog siffra. Emellertid, om man i
ndmnaren tar med de ytterligare 70 hanar som inte
atersags ett andra ar, sa blir siffran ldgre, runt 60%
om man forst dragit bort den arliga mortaliteten
(48% enligt BWP). Dessutom ir inte de sa kallade
marginal- eller satellithanarna medriknade, sa brus-
hanarnas sammantagna ortstrohet dr kanske trots allt
inte sé stor. Hursomhelst, dom som étersdgs i Fred-
riks tubkikare kom ganska mangrant tillbaka till
samma lek. Varfor? De mest framgéngsrika hanarna
verkar ocksa mest bendgna att atervinda: hanar som
atervinde pafoljande sdsong hade i genomsnitt haft
hogre parningsframgang och varit mer dominanta
under sitt forsta ar dn de som aldrig observerades
igen,. Dessutom okade framgéngen (eller snarare
parningsrankningen; se nedan) fran forsta sdsongen



till andra. Fredrik tolkar detta som att det finns
fordelar med att atervinda till en kéind hackordning,
stora nog for att &ven de ldgst rankade hanarna skall
ha storre chans till karriér pa sin egen lek an om dom
forsokte braka sig in pa en ny.

Ensak jag inte forstar dr varfor inte parningsfram-
gangen direkt jimfordes mellan dtervindare och
forsvinnare, och mellan lekbytare och icke lekbyt-
are. Stickprovet hade ju blivit storre och resultatet
mer forstaeligt. En evolutionért skolad brushane
som Overviger lekbyte borde vil beakta sin realise-
rade parningsframgang snarare én bara relativt nag-
ra f4 grannar. Aven pi andra hill i avhandlingen
undrade jag over omvandlingen till ”success rank”
istdllet for att anvinda parningarna rakt av. Ett annat
litet gndll &r att Fredrik hér definierar den starka
lektroheten, dvs sjélva fragestdllningen, med de
90% av de atervindande hanarna som var lektrogna
(32 av 36), men sedan jamfor mellan 21 atervdndan-
de hanar och 21 hanar som inte kom tillbaka alls.
Han testar alltsa snarare den 6vergripande, och ldg-
re, ortstroheten (se ovan). Helst skulle man ju vilja
veta hur det gick for de hanar som bytte lek mellan
ar, men da behovs det forstés fler dn fyra stycken.
Det skulle ocksa vara intressant att leta efter generel-
la skillnader mellan nykomlingar och atervindare
pa lekar — pa nagot sitt borde ju kostnaden med
lekbyte da krypa fram. Och var det till exempel férre
slagsmal mellan fjolarsgrannar &n mellan frimling-
ar? Men det dr smadetaljer; att det kostar pa att byta
socialt sammanhang later rimligt, det vet alla som
provat pa.

I den andra uppsatsen studeras variationen i lek-
storlek. Lekstorlek hos brushane &r ett dynamiskt
matt, dels eftersom de “’bofasta” revirhallarna inte
alltid &r pa plats och dels for att det finns ytterligare
tva klasser av hanar som ror sig mellan lekar; domi-
nanta men icke bofasta “marginalare”, samt “satel-
liter” (subdominanta, oftast ljuskragade hanar som
accepteras som lakejer 4t de dominanta hanarna och
har en liten men uppenbarligen tillrdcklig chans till
kopulation i tumultet runt chefen). De olika typerna
av hanar, samt alla honor, riknades under ett par
timmar var tredje dag vid 13 lekar (varierande mel-
lan en och tio bofasta hanar). Det spdnnade resultatet
var att medelantalet honor och dven antalet kopula-
tioner per dominant hane 6kade med 6kande lek-
storlek. Ett direkt selektionstryck for klumpning kan
tyckas, och det verkar som om honor aktivt soker sig
till storre lekar (istillet for en passiv, s k idealt fri
fordelning av hanarirelation till hontillgang). Forsta
frigan om varfér hanarna alls spelar i grupp ér
ddrmed med rage besvarad, och den nya fragan blir
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istillet varfor de inte klumpar ihop sig till nnu storre
lekar.

Den tredje uppsatsen besvarar delvis fragan. Forst
data som visar att lekarnas placering och storlek
stimmer med teorin om s k hot-spots; brushonorna
ldagger helst sina bon i lite hogre grés och dér fanns
ett positivt samband mellan lekarnas hontrafik och
snitthdjden pa det omgivande griiset. Aven i frinva-
roav en aktiv honlig preferens for stora lekar sa finns
alltsé ekologiskt bestimd variation i tillgdngen pa
honor mellan de olika lekarna. Men om nu hanarna
fordelar sig efter denna forvintade hontrafik sa
borde ju det stabila slutresultatet vara att framgéng-
en per kapita dr lika for alla lekstorlekar (s k idealt fri
fordelning), annars maste det ju I6na sig for vissa
hanar att flytta till en storre lek.

Fredrik och hans medarbetare tar hir en spelteore-
tisk modell till sin hjdlp for att belysa nidsta viktiga
faktor. Den skeva fordelningen av parningar inom
lekar #r vil dokumenterad, och det dr mojligt att
hanar har ett hum om sin status relativt vriga hanar.
Fem hantyper med olika ranking fick (med datorns
hjilp) fordela sig pa tio lekar med olika antal honor,
om och omigen tills en stabil fordelning naddes, dvs
ndr ingen vinner pa att flytta. Det visade sig att de
bista hanarna samlades pa lekarna med storst hon-
tillgang och atnjot ddr den hogsta kvoten honor per
hane (6kningen av lekstorlek med hontillgdng var
mindre dn linjdr). Sélunda erholl hanarna hogre
medelframgéng pa storre lekar. Trots det 16nar det
sig dnda inte for de 1agrankade hanarna pa de mindre
lekarna att flytta till de storre lekarna eftersom de
skulle hdvda sig sa daligt i det séllskapet. Later bra,
och forklarar delvis den hogre parningsframgangen
pa storre lekar.

Sedan foljer en elegant artikel, publicerad i Natu-
re, ddar en modell forutsdger olika optimala lek-
storlekar for individer av olika rang. Modellen base-
ras pa att skevheten i parningsférdelning minskar pa
storre lekar, kanske pa grund av det pavisat intensi-
vare brakandet. Naturligtvis &r det de topprankade
hanarna som forlorar pa detta, och Over en viss
lekstorlek borjar ansamlingen kosta mer &n den
smakar. Med svagare 6kning av hontillgdng som en
funktion av lekstorlek kommer detta optimum att
forskjutas mot allt mindre lekar. Bland Fredriks
brushanelekar avtog skevheten tydligt med lekstor-
lek medan hontillgdngen planade ut redan vid 5-6
hanar. Och mycket riktigt; topphanarna pa tva mel-
lanstora lekar (fem respektive sex hanar) parade sig
oftare dn sina kollegor pa sdvil storre som mindre
lekar. Nagon sadan trend fanns inte for de lagst
rankade hanarna vars framgang i enlighet med mo-
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dellen tycks oka stadigt (ehuru svagt) med 6kande
lekstorlek. En spidnnade observation i linje med
detta var attde ldgrankade hanarna var flitigare én de
hogrankade i att med uppflog och andra hyss forsoka
locka ned forbiflygande hanar till leken.

Topphanar som finner sitt lekoptimum forflackas
och overskridas av spolingar, kan och bor ju vid
nagon kritisk lekstorlek ge sig av och borja om pa en
mindre lek. Dessa kritiska lekstorlekar, i sin tur
givna av balansen mellan minskande monopolise-
ring och dkad hontrafik, kan dérfor styra den maxi-
mala lekstorleken som man normalt finner hos en
art. [ kapitel fem jamfors data fran nio olika lekande
arter ddggdjur och faglar och hos samtliga finns en
antydan att skevhet i parningsfordelning avtar med
lekstorlek. Flertalet dr dock inte signifikanta, och
okande parningsframgang med lekstorlek fanns bara
dokumenterat for tva arter, sd nagot delikat samband
mellan utseendet pa dessa funktioner och arternas
maximala lekstorlekar kunde tyviérr inte fiskas fram.
Hir kan vi nog viénta oss en spdnnade fortsittning.

I den sjitte och sista uppsatsen tas med datorsimu-
leringar (som i uppsats tva) ett samlat grepp pa de
olika faktorer som foreslagits ligga bakom uppkom-
sten av arenor. Den s k ”hot-shot” hypotesen bygger
pa att fotfolket flockas runt de framgangsrika och
lever pa spillet fran dessa (Unckel 1995). Detta ger
visserligen upphov till aggregering, men en instabil
sadan da hetskotten vinner pa att skaka av sig pa-
hinget (eftersom hontrafiken hér inte antas variera
ndmnvért mellan olika stéllen). ”"Hot-spot” model-
len (fordelning i enlighet med habitatskillnader i
hontrafik) konstateras att utan stodmekanismer ge
for lag grad av klumpning (och &@nnu ligre om
individuell konkurrensférméga inkluderas, som i
uppsats tva).

Diremot ger forfattarnas egen (uppsats fyra) "Skew
model” en stark och med naturen 6verensstimman-
de grad av klumpning. Alltsa, ldgrankade hanar
soker sig till hotspotsen for dir finns hotshotsen
(sic). Med denna brygd av de tva dldre modellerna sa
dr vi framme vid yttersta fronten av lekparningssys-
temsevolutionsforskningen, och vid slutet av en
mycket imponerande avhandling som det bara &r att

gratulera till.
STAFFAN ANDERSSON
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Anders Hedenstrom, 1995: Ecology of Avian
Flight. Doktorsavhandling. Ekologiska institu-
tionen, Avdelningen for teoretisk ekologi, Lunds
Universitet. 210 sidor. ISBN 91-9105-059-0.

This thesis consists of ten papers each of which is
concerned with various aspects of avian flight. Work-
ers in Sweden have been in the forefront of the
development and testing of models of avian flight.
For example, Norberg (1981, J. Anim Ecol 50)
introduced a way of calculating the costs and bene-
fits of flying ata given speed. If a bird flies a distance
D at speed v, then the time to complete the journey
is simply D/v. If the bird is bringing food to its
young, then it is tempting to conclude that the bird
should fly as fast as possible (in order to reduce the
journey time). Norberg’s insight was that a bird will
typically have to repay the energy that it spends on
flight, and this will take time. If the bird spends
energy at a rate P(v) and can replace energy at a rate
g, then the time to replace the energy spent is P(v)D/
gv. The best speed is the one that minimizes the total
time (D/V)(1+P(v)/g). Although Norberg introdu-
ced this idea in the context of a parent bird bringing
food to its young (in which case D is the round trip
distance from the nest to the feeding site and back
again), the principle is general and has been used by
Alerstam & Lindstrom (1990) (in Gwinner (ed) Bird
Migration: Physiology and Ecophysiology) to find
the flight speed that minimizes migration time. An-
ders Hendenstrom builds upon these foundations to
construct various interesting models of avian flight.

The first paper (Hedenstrom & Alerstam, in press,
Phil. Trans. R. Soc. Lond.) gives a general review of
the currencies that have been used for assessing
flight speed and also establishes some new general
results. Several forms of flight, including foraging
flight, the transportation of food and migratory flight,
are considered. Although the implications for flight
speed are stressed, the results are also important for
their predictions about foraging behaviour. The pa-
per also considers various factors, including wind,
load, altitude and flying in a group, that may influ-
ence flight speed. The effect of load is interesting. It
is well known that the minimum power speed V,,,
(the speed at which P is minimized), and the maxi-
mum range speed V., (the speed at which P/v is
minimized and hence v/P is maximized) increase
with load. It turns out, however, that the flight speed
that maximizes the net rate of energetic gain will
decrease with load in some circumstances.

The second paper (Liechti, Hedenstrom & Aler-
stam 1994, J. Theor. Biol. 170 ) is also concerned



with optimal flight speeds. It deals with how the
optimal speed should depend on wind, extending
previous work by Pennycuick on head and tail winds
to include side winds.

The next two papers (Hedenstrom & Alerstam
unpub., Hedenstrom unpub.) are concerned with the
skylark. The optimal flight speed during song flight
is likely to be the minimum power speed V ,,, becau-
se this will maximize the time that can be spent aloft.
During migration two possible optimal speeds have
been discussed. One is the maximum range speed
V... This maximizes the distance that can be flown
on a given amount of energy. The other is the
minimum time speed V. This speed minimizes the
total time (flight time plus time feeding at stopover
sites). Its derivation is based on Norberg’s idea of
calculating the time required to replace energy spent
— see Alerstam and Lindstrom 1990 for details.
Hedenstrom & Alerstam estimate that for the skyl-
ark V,,,=5.5m/s,V,,=9.9m/sand V,,=11.7m/s. The
usual flight speed during song flight is not signifi-
cantly different from V,,,, but during migration the
flight speed is higher than V. The reasons for the
high flight speed on migration remain to be explo-
red.

The next paper (Hedenstrom & Mgller 1992,
Proc. R. Soc. Lond. 247) looks at the ways in which
abird’s morphology might be adapted to song flight.
Aerodynamic flight theory is used to make predic-
tions about how various aspects of song flight should
be related to morphology. The predictions were then
tested by comparing eight pairs of passerines. In one
member of the pair, the males perform song flights,
whereas in the other member of the pair song flight
is not performed. Song flight is associated with an
increase in wing span, wing area and aspect ratio,
which is what would be expected if manoeuvrability
and flapping flight performance are the important
features of song flight.

The sixth paper (Hedenstrém 1993, Phil. Trans. R.
Soc. Lond. 342) analyses the mode of flight that
should be used during migration. Soaring flight
requires less energy than flapping flight but is slo-
wer. These forms of flight scale with body size in
different ways. This means that the best flight mode
will depend on body size. Under both the criterion of
minimizing energy spent and that of minimizing
time it is better for small birds to use flapping flight
and for large birds to soar. The critical body mass at
which this switch occurs is greater under time mini-
miziation than it is under energy minimization.

Papers 7, 8 and 9 (Hedenstrom & Alerstam 1992,
J. exp. Biol. 164, Hendenstrom & Alerstam 1994,
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Anim. Behav. 48, Piersma, Hedenstrom & Brugger-
mann unpub) are concerned with the climbing phase
of a migratory flight. In paper 7, Hedenstrom &
Alerstam assume that during the climb, birds are
expending their maximum sustainable power. From
this assumption the maximum fuel load can be
estimated. Over a broad range of species, there is
broad agreement between this estimate and obser-
ved fuel loads. Paper 8 develops a model that pre-
dicts the climb rate that a bird should use when it is
climbing to a height at which it can benefit from a
favourable wind. Tests of the model in this paper and
in Paper 9 are encouraging, but the agreement is far
from complete.

In the final paper (Hedenstrom 1992, J. Theor:
Biol. 158), the relationship between flight perfor-
mance and fuel load is explored. It is shown that
various aspects of performance deteriorate as fuel
load increases. The results are relevant for an under-
standing of the costs associated with carrying fat, in
that they indicate that fat birds might find it harder to
escape from predators.

Overall the thesis is noteworthy not just for deve-
loping new models, but for its attempts to test them.
It represents a substantial contribution to our under-
standing of avian flight.

ALASDAIR HOUSTON

Reija Dufva, 1995: Parasites, reproductive suc-
cess and health status in birds. Doktorsavhand-
ling, Zoologiska Institutionen, Uppsala Universi-
tet. ISBN 91-554-3549-1.

Under de senaste 10—15 dren har biologer intresserat
sig mycket for parasiternas roll i naturen. Detta dr
kanske inte sa konstigt med tanke pa att kanske mer
in hélften av alla djurarter som finns idag dgnar sig
aten eller annan form av parasitiskt leverne. Parasit-
er kan pd goda grunder misstidnkas paverka sina
virdar mer eller mindre negativt. Férutom de direkt
negativa effekterna pa de parasiterade individerna
har man alltmer borjat inse att parasiterna dven
indirekt kan paverka olika beteendeméonster inom
arten, framforallt i samband med partnerval. Denna
idé framlades forsta gangen i en vid det hér laget
vilciterad artikel fran 1982, publicerad av tva vilkan-
da evolutionsbiologer: William Hamilton och Mar-
lene Zuk. Scenariot dr foljande: Hos méanga fagelart-
er foredrar honorna att para sig och skrida till hdckn-
ing med de mest bjart firgade hannarna i populatio-
nen, eller med de hannar som har de mest utvecklade
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fjaderornamenten (t. ex. de med ldngst stjdrtar). Men
varfor foredrar honorna dessa hannar? Hamiltons
och Zuks forklaring &r lika enkel som elegant: En-
dast de hannar som é&r friska och uppvisar stor
motstandskraft mot parasiter eller sjukdomar har rad
att utveckla en vacker fjdderdrikt. Genom att vilja
vackra hannar véljer honorna ocksa friska hannar!
Om formagan att bekdmpa parasiterna dr delvis
drftlig kommer honorna att fa ungar som drver dessa
egenskaper, vilket innebir att dessa nogriknade
honor ocksa far ungar med hogre 6verlevnadsvérde.
De nogriknade honorna gynnas foljaktligen av det
naturliga urvalet. Senare forklaringsmodeller har
ocksa pavisat andra fordelar fér honor som féredrar
vackra hannar. Sa kan man t.ex. forvinta sig mer
direkta fordelar for honorna genom att de minskar
risken att bli smittade av sexuellt 6verforbara sjuk-
domar om de viljer friska hannar. Vidare kan friska
hannar forvéntas vara mer effektiva fider i matnin-
gen och den 6vriga ungomvardnaden.

Parasiter har givetvis betydelse dven utanfor sjil-
va partnervalsprocessen. Det idr t. ex. tdnkbart att
fagelhonor som lider av en hogre parasitbelastning
faren forsdmrad energibalans och ddrmed far svérare
att producera dgg eller genomfora ruvningen. Mer
nyligen har man diskuterat det omvénda scenariot:
Honor som ldgger manga dgg och fordldrar som
foder upp en alltfor stor kull med ungar kan léttare
riskera att drabbas av parasiter eller sjukdomar som
en foljd av en alltfor hog arbetsbelastning. Detta kan
bero pa att tidsstressade fordldrar utsitter sig for mer
stickande och bitande insekter som for dver olika
blodparasiter till faglarna. En annan forklaring &r att
viden hog energiforbrukningsniva tvingas foréldrar-
na delvis skdra ner pa den energi som normalt
allokeras till immunforsvaret, vilket leder till en
okad risk att drabbas av sjukdomar eller parasiter.

Reija Dufvas avhandling behandlar framst para-
siternas betydelse for hickningsutfallet samt deras
roll i partnervalet. Avhandlingen bestar av fem upp-
satser, varav fyra presenterar resultaten fran filts-
tudier av talgoxpopulationer fran Uppland och
Gotland. Den femte uppsatsen dr en jdmforande
studie av olika arter, och behandlar sambandet mel-
lan vérdarnas immunforsvar och den sexuella sele-
ktionsprocessen.

I de forsta tva uppsatserna presenterar Reija re-
sultaten av sina studier av honsloppans Ceratophyl-
lus gallus betydelse for talgoxarnas hackningsutfall.
Genom att kemiskt behandla talgoxbon lyckades
hon reducera antalet loppor for vissa hickande par.
Dessa pars hickningsframgang jamfordes sedan med
den for andra par, vars bon hade normalt antal
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honsloppor. Denna studie genomférdes under fem
hdckningssidsonger. Intressant nog verkade loppor-
na ha ganska liten betydelse for hickningsutfallet.
Endast under tva av de fem sésongerna kunde nigra
effekter iakttagas, dd ungarna i parasiterade bon
vigde mindre och fick kortare tarsldngd. Genom att
flytta gotldandska loppor till Uppland och upplénds-
ka loppor till till Gotland, visar Reija ocksa att
talgoxarna inte verkar drabbas hardare om de utsitts
for parasiter fran en annan population, nagot som
man skulle férvénta sig om faglarna framforallt hade
utvecklat motstdndskraft mot de lokala parasiterna.

Iden tredje uppsatsen undersoker Reija effekterna
av blodparasiter pa hickningsutfallet. Hon visar att
talgoxhonor som &r drabbade av Trypanosoma-par-
asiter virper dgg av mindre storlek, kldcker ut en
ldgre andel av dggen och far ungar i sémre kondition
och med kortare tarser, in honor som inte 4r smitta-
de.

Uppsats nummer fyra &r en studie av sambandet
mellan intensiteten i talgoxhannars gula fiarg och
deras immunologiska status. Som redan ndmnts bor
man forvinta sig att bjart fargade hannar &r friskare
dn mindre firgade hannar. Detta eftersom dessa
hannar har en hogre “immunkompetens”, eller (med
andra ord) en hogre beredskap att beméta och bekdm-
painfektioner. For att undersdka om sa var fallet tog
Reija och Klas Allander blodprover fran talgoxarna
ochriknade sedan de olika typerna av vita blodkrop-
par. De fann att mdngden heterophiler (en typ av vita
blodkroppar som har en viktig roll i immunf6rs-
varet) var positivt kopplad till den gula intensiteten
i fjaderdrikten. De tolkar detta som ett stod for
Hamilton-Zuk-hypotesen: Hannar med hog forma-
ga (= hog andel heterophiler) att bekdmpa parasiter
harrad attutvecklaen gul fjaderdrakt under ruggnin-
gen. Problemet dr bara att detta resultat ocksa gar att
tolka pa precis motsatt vis (och det medger Reija och
Klas sjdlva i uppsatsen): Hannar med hog andel
heterophiler kan forvintas ha dessa forhdjda nivéer
som ett resultat av en tidigare parasitinfektion. En-
ligt detta resonemang skulle alltsd hannar med en
hog andel heterophiler ha en 14g immunkompetens!
Det gar inte att komma ifrdn att dessa diametralt
motsatta forklaringar gorresultaten i uppsatsen nagot
svartolkade.

Delvis samma invéndningar kan riktas mot upp-
sats nummer fem, dir Reija tillsammans med Anders
Pape Mgller och Johannes Erritzoe, undersoker skill-
nader i immunférsvaret mellan sexuellt dikromatis-
ka fagelarter (arter ddr hannen och honan ser olika
ut) och sexuellt monokromatiska fagelarter (arter
dér hannen och honan liknar varandra). Forfattarna



testar hypotesen att sexuellt dikromatiska arter, som
en foljd av hoga parasitbelastningar, har hogre im-
munresponser dn sexuellt monokromatiska arter.
Detta antagande grundas pa tanken att det fram-
forallt dr hos arter som dr drabbade av parasiter som
den sexuella selektionen dr betydelsefull och kan
forvintas drivaevolutionen av konsskillnaderi fjdder-
drikten. Det dr ju under sddana férhallanden som det
kan forvintas “l6na sig” for honan att ta hiinsyn till
partnerns parasitbelastning. Den hoga parasitbelast-
ningen bor ocksa gynna utvecklingen av effektivis-
erat immunférsvar hos dessa arter. Forfattarna titta-
de pa tre olika immunologiska faktorer: Mingden
leucocyter (vita blodkroppar), mjéltens storlek och
storleken pa bursa Fabricius. Leucocyt-méingden
kan antas reflektera bade virdens aktuella infektion-
sgrad (dess parasit- eller sjukdomsbelastning) och
dess férmaga att producera en immunrespons (dess
immunkompetens), vilket (dterigen) visar pa
svérigheten att stdlla upp popperianska hypoteser
inom detta forskningsfilt. Motsvarande giller for
mjiltens storlek (som avspeglar lymfocyt-produk-
tionen) och storleken pa bursa Fabricius (ett organ
som bara férekommer hos ungfaglar och som spelar
en viktig roll i produktionen av antikroppar). Reija
och hennes medarbetare visar att de sexuellt dikro-
matiska arterna har hogre leucocytnivéer, storre
mjilte och storre bursa Fabricius dn de sexuellt
monokromatiska arterna. Inom arterna fanns det ett
negativt samband mellan mjéltens storlek och han-
narnas férgintensitet hos de dikromatiska, men inte
hos de monokromatiska arterna. Forfattarna drar
darfor slutsatsen att ”...choosy females mating with
the most bright males thus obtain healthy mates with
low (min kursivering) current immune responses.”
Som ldsare blir man hir bade otillfredsstilld och
forvirrad. Om forfattarna skulle ha funnit det mot-
satta resultatet (som den foregdende avhandling-
suppsatsen antydde) hur skulle detta ha tolkats? Jag
misstdnker atthga leucocytnivaer hos bjirt firgade
hannar da skulle ha tolkats som att dessa hade en hog
immunkompetens! Detta illustrerar att man for att
komma vidare inom detta forskningsomrade mera
kritiskt méste stdlla upp a priori-definitioner av
immunkompetensen och utarbeta effektiva och dis-
tinkta médtmetoder for att karakterisera densamma.
Till exempel bor man experimentellt aktivera im-
munforsvaret och kvantifiera responsen, vilket bor
vara ett bittre matt pd immunkompetensen in de
mera korrelativt inriktade metoderna som anvints
hir (rikning av vita blodkroppar, uppskattning av
mjiltens storlek etc.).

Avslutningsvis sa far man konstatera att parasi-
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tologi, immunologi och ekologi blir alltmer sam-
manvivda vetenskapliga filt, och Reijas avhandling
kommerrittitiden. Hon gratuleras till sitt arbete och
jag onskar henne lycka till i framtiden.

ERIK SVENSSON

Bjorn Arvidsson, 1995: Costs and benifits of
breeding territoriality in two bird species. Dok-
torsavhandling, Zoologiska institutionen, Géte-
borgs universitet. 14 sidor+2 publicerade arbeten
och 5 manuskript. ISBN 91-628-1673-X.

Vad finns det for kostnader och vinster med att
forsvara ett revir? Vilka faktorer styr revirens stor-
lek? Dessa och nérstdende fragor har Bjorn Arvids-
son valt att studera hos 16vsangare och skérpiplar-
kor. Hos bada arterna ir revirbeteendet mycket ut-
vecklat, och konkurensen mellan hanarna om bra
revir dr ofta intensiv. Bakom avhandlingen ligger ett
omfattande filtarbete. De tre uppsatserna om 16v-
sangaren bygger pé en 5-arig studie (1984 — 1988) i
ett undersokningsomrade 1 mil utanfor Goteborg.
Skérpipldrkorna har studerats under ldngre tid och
Bjornredovisarresultat fran tvé olika lokaler, Malon
(1985 —1993) nira fastlandet och Nidingen (1981 —
1993) som ligger 6 km fran kusten. Att ett s pass
omfattande arbete krdver samarbete &r naturligt och
i fem av de sju artiklarna dr Raimo Neergaard
medforfattare och Bjorns handledare Conny Asken-
mo i tre. Dessutom redovisar Bjorn i en uppsata en
omfattande genomgang av den litteratur som publi-
cerats om revirkaraktirer (t.ex. storlek, fodotill-
gang) och fagelhanars reproduktiva framgéng.
Genom att detaljstudera hur individmérkta 16v-
sangare fordelade sin tid mellan olika aktiviteter
kunde man visa att hanar som forsvarar stora revir
far betala ett hogre pris miitt i energi. Framforallt
forflyttar de sig mer, och det dr vil kint att den
energetiska kostnaden for att flyga dr hog i jamforel-
se med andra beteenden. Didremot visade det sig att
hanar med stora stora revir inte var inblandade i fler
brak med grannarna dn hanar med betydligt mindre
revir. Det skall tilliggas att Bjorn fann en stor
variation i revirstorlek, de minsta reviren var pa
drygt 4000 m? och de storsta pa drygt 16000 m?. Jag
hade dock gérna sett en mer detaljerad diskussion
runt métning av revirstorlek hos 16vsangare, vad det
kan finnas for mdjliga felkéllor, och lite mer om den
dynamik 6ver tid som @nda finns i storleken av det
omrade som forsvaras (i arbetena om skérpiplérkor
dr metoddiskussionen mer omfattande). Som alltid
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dr det svart att bena ut vad som kan vara fordelen for
en hane att forsvara ett stort revir. Det visade sig att
varken hanarnas alder, kroppsstorlek, kondition el-
ler ankomstdag uppvisade nagot samband med re-
virstorleken, vilket dr lite forvanande med tanke pa
atthanar med stora revir lyckas med att fa fler flygga
ungar. Att ett stort revir 6kar chanserna att lyckas
hidnger samman med att farre ungar dédas av preda-
torer. Det bor vara kostsammare for en predator att
genomsoka ett stort revir pa jakt efter Iovsdngarbo,
men Bjorn stryker under att orsakerna till att hanar
med sma revir blir mer drabbade inte ir klarlagda.
Att 16vsdangarna lever farligt vet alla som studerat
dem, men att konstatera vilken predator som varit i
farten dr knepigare. Vi har lyckats videofilma eller
observera nir stackmyror, huggormar, tornskator
och notskrikor frossar pa boungar.

I tre arbeten detaljstuderar Bjorn skérpiplidrkha-
nars revirbeteende och hur hanarna lyckas med att fa
ut flygga ungar i relation till alder, hur tidigt de
parade ut sig och hur reviret var beskaffat. Det
visade sig att gamla hanar och hanar med storre
harem var mer framgéangsrika. Hos skérpiplidrkorna
lyckas ungefir 20% av hanarna pa Nidingen och
10% p& Malon med att attrahera tvé eller tre honor
till reviret. Nya "DNA-tekniker” har gett forskare
helt nya mojligheter att studera faderskap #ven i
genetisk mening. Troligen haller Bjorn och medar-
betarna redan pa med att undersoka frekvensen av
ungar som ér resultatet av "utoméktenskapliga” for-
bindelser. Det #r fullt mojligt, som forfattarna ocksa
papekar, att det kan finnas betydande avvikelser
mellan den observerade reproduktiva framgangen
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hos enskilda hanar och den realiserade genetiska.

I tva arbeten har Bjorn och medarbetare valt att
studera hur ett tillskott av extra foda paverkar revir-
storleken hos skérpipldarkehanar. For att kunna svara
pa fragan vad som avgor hur stort revir en hane kan
forsvara dr det ofta nédvindigt att géra denna typ av
experimentella studier. Resultaten dr ocksa mycket
intressanta. I det forsta experimentet fick territoriel-
la hanar extra mat under ungefér en manads tid efter
det att de etablerat revir. Det visade sig att storleken
pa reviret inte paverkades trots att hanarna kunde
dgna mycket mindre tid at att leta mat (13% av tiden
i jamforelse med kontrollhanarnas 38%). Man valde
daattienny serie av experiment ndrmare underska
om extra tillgang péa foda paverkar hanarnas revir-
storlek under den dynamiska period da hanarna
etablerar revir. Har visade det sig att experimentha-
narnas revir blev signifikant storre &n kontrollernas.
Skillnaden i revirstorlek kunde inte forklaras av
hanarnas alder eller den ordning som hanarna an-
ldnde till Malo. Slutsatsen &r att tillgangen pa foda
under reviretebleringen dr den faktor som bést for-
klarar hur stora revir som hanarna sen forsvarar
under hela hidckningssidsongen.

Det har varit ett noje att fa ta del av Bjorns
avhandling, och som ofta nér det &r intressanta
fragor som avhandlas finns det utrymme for alterna-
tiva tolkningar av resultaten. Det dr bara att hoppas
att fler stimuleras till att studera betydelsen av revi-
rets storlek hos faglar och andra djur, och attavhand-
lingen inspirerar till fler experimentella arbeten.
Slutligen vill jag gratulera Bjorn till en bra avhand-
ling och onska honom lycka till med kommande
projekt.

SVEN JAKOBSSON
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