Overlevelse, dgdelighed og levealder
hos danske Musvitter Parus major

KURT SERVE FREDERIKSEN og VAGN H@JKJAR LARSEN

(With an English summary: Survival, mortality and longevity of Danish Great Tits Parus major)

INDLEDNING

Kendskabet til dgdelighed og levealder blandt
fugle er steget i takt med ringmeerkningens
udbredelse. I stort omfang har man overfgrt
beregningsmetoder fra humane populationer
(Smith 1966). Den indirekte metode eller dec-
rementmetoden, der i angelsaksisk litteratur
betegnes life-tables eller survivorship func-
tions, er en meget anvendt metode, som bl.a.
er beskrevet hos Bonnewie e al. (1971), Smith
(1966) og Pielou (1977).

Beregning af overlevelsesrate og dgdsrate
pd baggrund af ringmerkningsresultater er
beskrevet hos Lack (1951) og Haldane (1955).
Beregningerne er her baseret p4, at en popu-
lation skal reproducere sig, og at dgdelighe-
den er den samme gennem samtlige levedr.
Ud fra disse preemisser udregnes nogle for-
ventede overlevelsesverdier, som testes mod
de fundne. Ved decrementmetoden beregner
man overlevelsen fra ar til ar, uden at det for-
udseettes, at der skal veere balance i popula-
tionen, eller dgdsrate skal veaere ens i forskel-
lige leveér.

Overlevelse og dgdelighed har fgrst og
fremmest kunnet beregnes for stgrre fuglear-
ter, fordi genmeldingshyppigheder i regelen
er stgrre hos disse arter. Endvidere fir man
ofte helt ngjagtige oplysninger om fuglenes
alder ved genmeldinger, idet disse indlgber i
forbindelse med fuglenes dgd, hvorimod gen-
meldinger blandt smé fuglearter hyppigt er
aflesninger. Udarbejdelse af overlevelses-
kurve frembyder derfor specielle Vanskcllghe~
der hos sma fuglearter.

Formaélet med denne artikel er at fremheeve
en statistisk metode til belysning af levetid hos
fugle pd grundlag af ringmeerkning og halv-
- arlige kontroller af en bestands sammenset-
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ning. Metoden skal her anvendes pd Musvit-
ten.

MATERIALET

Materialet er indsamlet fra omrader omkring
Ryslinge pa Midtfyn i perioden 1963-74 og fra
Stenlgse-Fangel i perioden 1967-70. Beskri-
velse af omraderne og disses placering frem-
gér af Frederiksen et al. (1972).

Der er i arene 1964-74 ringmeerket 11.421
Musvitter. Antallet af ringmaerkede unger og
voksne fugle i hver seeson fremgér af Tabel 1.
I de enkelte ar er genmeldingerne af disse
ringmeerkede fugle indsamlet i to perioder:

1. Genmeldinger fra ynglesaesonen, hvor der
dels er fanget med net foran redekasserne,
dels er taget rugende fugle, hvor ®ggene
har veeret klakket.

2. Genmeldinger fra vinterperioden, hvor
overnattende fugle er fanget i kasser, og
hvor fouragerende fugle er fanget med net
i skovbunden.

[ begge perioder m& man gd ud fra, at alle
fugle er til stede i samme omrade, idet bort-
treek hos danske Musvitter ikke forekommer
i stgrre udstreekning (Hansen 1978). P& hver
fangstdag far man en stikprgve af populatio-
nen, og forekomsten af forskellige argange i
populationen kan bestemmes.

Antallet af genmeldinger fremgér af Tabel
2. Til sammenligning anfgrer Hansen (1978)
en genmeldingsprocent pd lidt under 4%
blandt 54.000 ringmeerkede Musvitter hos
Zoologisk Museum i Kgbenhavn. En hol-
landsk undersggelse viser en genmeldingspro-
cent pa 6,8%, en engelsk 15,2% og en belgisk
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Tabel 1. Antallet af ringmeerkede Musvitter i
perioden 1964-74. _

Number of ringed Great Tits Parus major. The
material of rhe present study.

Year Pull Juv % Ad Total

1964 169 46 218
1965 557 121 678
1966 6% 148 838
1967 1282 199 1481

1968 1528 289 1817
1969 1444 143 1587
1970 1193 169 1362
1971 991 16 Too?
1972 792 42 834
1973 869 116 985
1974 608 9 617
TOTAL 10123 1298 11421

3,8% blandt ringmeerkede redeunger (Dhondt
& Hublé 1969).

METODE

Grundlaget for overlevelseskurven er fgrst og
fremmest de 10.123 Musvitter ringmerket
som redeunger. P4 baggrund af genmeldinger
" blandt disse kan det fgres op, hvornar hvert
enkelt individ er registreret for sidste gang.
Man kan ikke ga ud fra, at de enkelte fugle er
dgde efter sidste registrering, men det vil
veere rimeligt at antage fglgende:

Fgrste hypotese

Aldersfordelingen i populationen svarer til
aldersfordelingen ved sidste genmelding af
fuglene.

Hvis en art i fgrste levear er repreaesenteret
med A fugle og i andet levear med B fugle er
chancen for at overleve fra 1. til 2. levedr B/A.
Sandsynligheden for at en voksen fugl overle-
ver et ar betegnes p (overlevelsesrate) og risi-
koen for at en voksen fugl dgr i Igbet af et ar
betegnes q (dgdsraten)

Overlevelse i det fprste levedr

Den omtalte overlevelsesrate forteeller imid-
lertid ikke, hvor mange af de ringmerkede
unger, der overlever det fgrste &r. Hertil be-
nyttes ratio mellem juvenile og adulte fugle.
Blandt de fangne fugle m& man skelne mel-
lem:

1. Genmeldte fugle med ngjagtig kendt alder,

Tabel 2. Hyppigheden af genmeldte fugle blandt
ringmerkede Musvitter fra 1964 til 1974,
Frequency of recovered birds among ringed Great Tits
Parus major from 1964 to 1974.

Alder ved Antal Antal I procent
ringmerkning ringmrrket  genmeldt

Age of Ringed Recovered Per cent
ringing recoveresd
PULL 10.123 429 4,27
JUV or

0 1.298 517 39,8 7
TOTAL 11.421 946 8,37

idet fuglene er ringmeerket som redeunger.

2. Genmeldte fugle, hvis alder ikke er ngjag-
tig kendt, men dog med sikkerhed kan si-
ges at veere mere end | ar, idet de er ring-
meaerket i forbindelse med en yngleszson.

3. Ringmarkede fugle med ukendt alder, idet
fuglene er ringmeerket kort tid fgr genimel-
dingen.

4. Tkke ringmeerkede fugle med ukendt alder.

Overlevelse frem til vinterperioden

I vinterperioden kan grupperne 3 og 4 ikke
uden videre udelades, idet ungfuglene strejfer
meget om og feerdes i flokke (Lack 1966). En
stor del af fuglene i gruppe 3 og 4 vil vaere
ungfugle, der er immigreret fra nerliggende
omrader, og for at tage hgjde for dette forhold
indkalkuleres grupperne 3 og 4 i beregnin-
gerne, selv om man ikke direkte kan sige,
hvor gamle fuglene er.

Antallet af juvenile og adulte fugle i gruppe
1 og 2 er kendt. Grupperne 3 og 4 fordeles til
juvenile og adulte fugle efter fglgende princip:

Anden hypotese

Aldersfordelingen af fugle med ukendt alder
svarer til aldersfordelingen ved 1. genmelding
blandt fugle med kendt alder.

Hver ringmerkningsdag kan betragtes som
en stikprgve af populationen, og hver dag bi-
drager med sit udregnede antal af juvenile og
adulte fugle. For hele vinterperioden (oktober
til marts) udregnes en sum af juvenile og
adulte fugle, hvorefter den gennemsnitlige ra-
tio JUV/AD = r bestemmes og betragtes som
representant for den dato, der er middeltids-
punktet for ringmaerkningsaktiviteten (1. ja-
nuar).

Da r sdledes er bestemt kan antallet af ju-
venile fugle, der har overlevet, bestemmes,
nar antallet af AD er kendt, idet r = JUV/AD
& JUV =71 - AD (formel 1).



Tabel 3. Antallet af juvenile og adulte fugle ved
fgrste genmelding. I henhold til denne fordeling er
antallet af juvenile og adulte fugle, der ville
forventes at forekomme blandt de 1341 fugle med
ukendt alder, udregnet.

Number of juvenile and adult birds at 1st recovery.
According to this distribution, the expected share of
Juveniles and adults, respectively, among 1,341 birds of
unknown age, is calculated.

;’:ntall\;?dml. frocent TForventet
JUVERIL 240 68 912
ADULT m 32 429
TOTAL 351 Too 1341

Antallet af gamle fugle ved yngleseesonens
afslutning (AD,), der har produceret et be-
stemt antal udflgjne unger (N), udregnes ved
at dividere med produktionen af unger pr.
voksen fugl (re), idet ADy= N/re. Overlevel-
sesraten bestemmes i henhold til 1. hypotese.
Da summen af dgdsraten q og overlevelsesra-
ten p skal veere |, geelder p = - q. Antallet af
gamle fugle, der erilive efter et halvt &r

(ADy= AD, (1 - %q)
og fra formel | fas: ,

JUVy, =r-ADy¢—

JUVy, =r.AD, - (1-2q) ¢—
Formel 2:

JUV,, =r N/re (1-%2q)

Overlevelse frem til yngleszesonen

[ yngleseesonen er | 4rs fugle og =ldre fugle
knyttet til den kasse, hvori de yngler. Chan-
cen for at fange en juvenil eller en adult fugl
vil derfor svare til deres reprasentation
blandt ringmaerkede fugle. Man behgver ikke
som i vintersesonen tage hgjde for at ungfug-
lene strejfer om. I gvrigt bruges formel 2 sa-
ledes:

JUV | =r-(1-q)N/re<—
JUV,=r p-N/re

Konstruktion af overlevesestabellen

Nar antallet, der overlever frem til fgrste vin-
© ter og neeste ynglesason, er bestemt, kan
overlevelseskurven konstrueres ved hjelp af
den kumulerede overlevelsesrate (P). Hvis py,
betegner sandsynligheden for at overleve det
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Tabel 4. Udregnet antal juvenile og adulte
registreringer i vinterperioden fra 1964 til 1974.
Calculated number of juveniles and adults recorded in
winter from 1964 to 1974.

JUVERILE ADULT  TOTAL
Koo e 45 862 1287
Untovn age. 912 4% 1341
Total 1337 1291 26283
JUV/AD ratio: 13371291 = 1,04

fgrste halve 4r og ps3; sandsynligheden for at
overleve i perioden % til 3/2 ar, si er den ku-
mulerede sandsynlighed Py = py, - p3 0g Py
= Py-P3a- - Pxp- Tilsvarende er p; sandsyn-
ligheden for at overleve det farste levear og p,
sandsynligheden for at overleve fra aret x - |
tilx og py=py-p2 - Px.

Under hensyntagen til uens fangstaktivitet
og antallet af fugle, der har haft chancen for
at nd de forskellige alderstrin, har det veret
ngdvendigt at indfgre korrektionsfaktorer.

Spredningen (s)

Spredningen pa den kumulerede overlevelses-
rate P er bestemt ved hjzelp af Greenwoods
estimate (Bonnewie et al. 1971), hvilket i den
aktuelle sammenheng er ensbetydende med s
= py VqJ/ly, hvor I, er antallet af genmeldte
fugle i det x’te ar. 95% sikkerhedsgrenser be-
stemmes som den fundne veerdi + 2 gange
spredningen.

RESULTATER

JUV/AD ratio (r)

[ Tabel 3 ses aldersfordelingen ved fgrste gen-
melding blandt fugle, der er ringmzrket som
redeunger. P& grundlag af vinterringmeerknin-
gen er 68% af fuglene juvenile, mens 32% er
adulte ved fgrste genmelding, og anvendes
dette forhold i henhold til 2. hypotese til for-
deling af 664, der er nyringmarkede, og 677

genmeldte fugle med ukendt alder, i alt 1341

fugle med ukendt alder, fir man, som det
fremgér af Tabel 4 en JUV/AD ratio pd r =
1,04.

JUV/AD ratio i yngleseesonen kan afleeses i
Tabel 7 og bestemmes udelukkende pa grund-
lag af genmeldte fugle med kendt alder.
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Tabel 5. Reproduktion hos danske Musvitter
bestemt p& grundlag af data fra yngletiden (Larsen
1974).

Reproduction in Danish Great Tits Parus major on
the basis of data from the breeding season ( Larsen
1974).

Hiddalvwrdx fer sntal ud“lejne

unger pr. kuld S 14
Kesn of fledgllngs in each brood sl

Vorrektion for mislykket 1. kuld
Correction for unseccesful 1.st 0,95x7,4 2 7,03
hrood

Didrag fra 2. kuld 4
“ontribution from 2.7 brood

0,15%x0,61x5,9 1 0,57

rroduktion pr. pa .

iroduction Frow essh pair 7,03 + 0,57 : 1,60

Peproduktion pr. adult 7.60 : 2 - 380
»00 ¢ B

Reproduction pr. adult bird

Bestemmmelse af reproduktionen (re)

Reproduktionen, bestemt ved det gennem-
snitlige antal udfigjne unger pr. voksent indi-
vid 1 populationen, vil fremgd af Tabel 5.
Disse data er indsamlet pd samme lokaliteter
som nervezerende undersggelse og er publice-
ret af Larsen (1974). Antallet af udflgjne un-
ger fra 1. kuld er u = 7,4 unger/kuld. Imidler-
tid bliver 5% af 1. kuld gdelagt pa s sent et
tidspunkt, at kuldet ikke kan laegges om og
samtidigt betegnes som fgrste kuld. Man ma
derfor korrigere ved at multiplicere med 0,95.
Reproduktionen gges dog ved bidrag fra an-
det kuld, idet 15,9% af bestanden legger to
kuld, hvoraf 61% gennemfgrer med et gen-
nemsnitlig antal unger pa 5,9. Nar disse for-
hold er taget i betragtning er reproduktionen
re = 3,80. Antallet af gamle fugle, der har pro-
duceret 10.123 pull. vil herefter veere:

10123, 5 Apy=2664

AD = 380

N/re — ADO

Overlevelsesrate og dgdsrate hos adulte fugle

P4 grundlag af 429 genmeldinger fra vinter-
halvéret er drgangen repraesenteret som vist i
Tabel 6. De anfgrte overlevelsesrater mulig-
ggr beregninger af en gennemsnitlig overle-
velse for adulte fugle idet:

= (195.0,60 + 116,6-0,61 + 71,4.0,44 +
31,7-0,27 + 16,5-0,29): 431,2
= 0,54 og q = 1-0,54 = 0,46.

Tabel 7 viser tilsvarende tal baseret pé re-
gistreringer 1 ynglesaesonen. Ud fra Tabel 7
bliver chancen for, at en voksen fugl overle-
ver | ar:

Tabel 6. Overlevelsesrate beregnet pa grundlag af
aldersfordeling ved sidste registrering blandt
genmeldte fugle fra vinterperioden. For at tilstraebe
at hver drgang har haft samme chance for at blive
registreret, har det veeret ngdvendigt at indfgre en
korrektionsfaktor.

Survival rate calculated on the basis of age distribution
in winter among recovered birds with exactly known
age. In order to ensure each age group to be properly
represented, a correction factor has been adopted.

“lder Antel i  Korrektions-  Korrigeret Overlevelses-
live faktor antal a
hee Number Correction Corrected Survival
alive factor number rate
1, k kel [
0,8 195 1,00 195,0 -
1,6 To? 1,08 116,6 0,60
2,5 59 1,21 1,4 0,61
3,5 22 1,44 31,7 0,44
4,5 4 2,13 8,5 0,27
5,5 1 2,53 2,5 0,21
6,5 1 5,47 5,56 -
7,5 0 8,03 0 -

Tabel 7. Overlevelsesrate beregnet pa grundlag af
aldersfordeling ved sidste registrering blandt
genmeldte fugle med kendt alder fra yngletiden.
Korrektionsfaktor er brugt efter samme princip

som i Tabel 6. JUV|/AD ratio er bestemt ud fra 1.

- Survival rate calculated on the basis of age distribution

in the breeding season among recovered birds with
exactly known age. Correction factor has been adopted

as in Table 6. JUV 1/AD ratio calculated from I .

Alder Antal i Korrektions- Yorrigeret Overlevelses-
ive fakbor
Age Number Correstion Corrected Survival
alive factor number rate
Ly X Kely Py
1 82 1,0 82 -
2 41 1,21 43,6 0,61
3 To 1,83 18,3 0,37
4 2 3,47 7,0 0,33
i o 8,88 0 -
6 [ - - -
7 0 - - -
JUVy / ADy ratio: 82/ 74,9 = 1,08

p=(82.0,61 + 49,6.0,37 + 25,3.0,38): 156,9 =
0,50
og q = 1-0,50 = 0,50.

Middelvaerdien af de to bestemmelser bli-
ver herefter:

=(0,54 + 0,50): 2=0,52

og q=1-0,52=0,48.



Tabel 8. Overlevelsestabel for 10.123 nyudflgjne
Musvitter. P.g.a. utilstreekkeligt materiale er
foregdende ars overlevelsesrate benyttet. p, er
overlevelsesraten fra x-1 til x, hvor x er alderen i ar.
P, erden kummulerede overlevelsesrate, Ly
antallet af fugle i live og Dy antallet af dgde fugle
til tiden x.

Life-table of 10,123 fledglings. p,. is the survival rate in
the period x - 1 till x, x being the time in years; P the
cumulated survival rate. L, is the number of birds
alive, D the number of dead at the time x. (). Due to
inadequate material the survival rate of the preceding
year has been used.

Ader  py Py I, o, s 95 % confidence
x
0 1 1 10123 o 0,0 -
0,5 - o2l 2133 Mo 0,013 185 - 2ot
1 - 0,1432 4% 593 0,015 1147 - 1752
1,5 0,60 0,1764 1770 170 o,014% 9% - 157}
? 0,61 0,0374 aag 395 0,017 B3% - 1134
2,5 0,81 0,0771 7?1 Tod 0,0 602 - Y
2 0,37 0,037 07 AR4 0,0n77 175 - 4N
3,5 0,44 0,0307 %3 o 0,005) 224 - 453
4 0,33 0,0 130 203 o0,004” 27 - 22
45 0,271 0,000 1 31 0,003 3~ 18R
5 (0,37 o0,0047 (47) 4/ o001 11 - W2
55 0, 0,007 7 %0 90,0019 "- N
[} - - - - - -
5,5 (0,29)  o,000" ) 17 0,000} R
7 _ 1
Overlevelseskurven

Antallet af udfigjne unger, der er i live midt
pé vinteren, bestemmes nu ved brug af formel
2.

JUV,, = r(1-%q)-N/re

JUV,, = [1,04-10123 (1-}2-0,46)]: 3,80 = 2133

Antallet, der er i live den fglgende ynglesaeson
er:
JUV,| =r1.p-N/re,d.v.s. 1,09-0,50-2664 = 1450

Den kumulerede sandsynlighed bestemmes
herefter med halve ars mellemrum som vist i
Tabel 8. Samtidig bestemmes spredningen pa
den kumulerede sandsynlighed og 95% sikker-
hedsintervaller. I et almindeligt rektanguleert
koordinatsystem afbildes antallet af overle-
vende fugle i forhold til tiden som en hyper-
belformet kurve (Fig. 1). P4 semilogaritmisk
inddeling (Fig. 2) har grafen et lineert forlgb,
men der er det fgrste ar et skarpt fald i antal-
let af levende fugle (fase I), ligesom der synes
at veere tale om et tiltagende fald pa kurven
efter tredje levear (fase III).

Det vil fremgé af resultaterne, at 22% af et
ars produktion af ungfugle vil veere i live midt
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Fig. 1. Overlevelseskurve hos de danske

Musvitter. Ly er antallet af levende fugle til tiden

x. Abscissen viser fuglenes alder i ar.

Life-table of Danish Great Tits Parus major. L is the
number of birds alive at the time x. Abscissa shows the
age in years.

pa vinteren, mens kun 15% eksisterer den
neestfglgende yngleszeson. I praksis bliver in-
gen fugle over 9 ar gammel. Teoretisk skulle
I fugl ud af 10.000 udflgjne leve i 8 ar.

Middellevetiden

Nar antallet af dgde fugle bestemmes med
halve ars intervaller, kan middellevetiden be-
stemmes temmelig ngjagtigt som vist i Tabel
9. Den enkeltfaktor, der bidrager veesentligst
ved bestemmelsen, er den store dgdelighed
det fgrste halve &r. Det har temmelig stor be-
tydning, om fuglene dgr umiddelbart efter, de
har forladt reden, eller om d@deligheden som
forudsat er ens i hele halviret. Antager man
at den overvejende part af ungerne dgr umid-
delbart efter, de har forladt reden, vil gen-
nemsnitslevealderen dog ikke komme under 6
maneder. Maximalt er gennemsnitslevealde-
ren 7% méned og minimalt 6 maneder efter at
fuglene er flgjet fra reden.
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Tabel 9. Gennemsnitslevealderen hos danske
Musvitter baseret pd beregningerne i Tabel 8,

Mean life time in Danish Great Tits Parus major based
on the calculations in Table 8.

Periode Antal dede Antal méneder Samlet levetid
til middeltids-
punkt
Feriod Number dead Number of months Total life timg
till mean time
of the period
Dx t Dx‘ t
0o - % 7%% 3 23970
3 - 1 683 9 6147
T -1z 170 15 2550
-2 336 21 9295
2 - % to4 21 7808
2% -3 454 33 14982
13 - % 0 Kt} o
¥ - 4 203 45 9138
4 - 4 31 51 1521
¥ - 5 46 57 2622
5 - 5 20 63 1260
5. - 6 0 69 0
6 - 62 19 7 1425
z - 1 2 2 556
10123 75431
Gennemsnitsaldar 75431 mdneder
. months = 7,5
Yean life time - o123 " T 5 nonths
Gennemsnitslevezlderen hos ¥usvit bsseret pd beregnin-
merne i tabel
Mean life time in the Great Tit based from the calcu-
lations in tabel 8.

DISKUSSION

Kontrol af resultater

Resultaternes rigtighed kan kontrolleres pa 2

méder:

1. JUV/AD ratio i forhold til kurven. Ser man
pé angivelserne fra vinterperioden skal an-
tallet af juvenile fugle divideret med sum-
men af de gvrige argange svare til den
fundne JUV/AD ratio (r). Antallet af JUV
aflaeses til 2133, mens antallet af AD er:
1280 + 750 + 300 + 95 + 26 + 8 = 2459
svarende til JUV/AD ratio pd 0,88 mod
1,04 pd basis af genmeldingerne, altsd en
afvigelse pa ca. 20%.

2. Antallet af adulte fugle, der er i live ved
yngleseesonerne, skal reproducere det an-
tal fugle, der var udgangspunkt for analy-
sen, hvis der skal veere balance i populatio-
nen. I Tabel 10 aflaeses, at med den bereg-
nede reproduktion pi 3,80 vil der pé
grundlag af kurven reproduceres ca. 12.200

Lt ¢ . m
100004
1000 A
100 -
10 -
Alder
1 2 3 4 5 6 7 8 9 Age

Fig. 2. Overlevelseskurve hos danske Musvitter pa
semilogaritmisk inddeling.

Life-table of Danish Great Tits Parus major in
semilogaritmic scale. See text for explanation of three
time periods at top.

Tabel 10. Reproduktionen hos danske Musvitter
pé baggrund af antallet af gamle fugle i
overlevelseskurven. Ly angiver antal i live; re
angiver reproduktion pr. individ.

Reproduction of Danish Great Tits Parus major
calculated from number of adult birds in the life-table.
L indicates number of birds alive; re indicates
reproduction per adult individual.

Qéger Lx re Lx-re
1 14Fg 3,9 "R
2 %0 3,9 3o
3 530 3,8 2014
4 150 3,8 509
A Ro 3,3 170
6 15 3,8 A7
7 4 3,8 15
Total 12007

fugle, altsd ogsd en afvigelse omkring 20%.
Hvis 95% sikkerhedsgrenserne tages i be-
tragtning er disse afvigelser imidlertid ikke



Tabel 11. Dgdsrate hos Musvit i forskellige
europeiske lande baseret pa litteraturen samt -
resultaterne af nerveerende arbejde.

Mortality rate of the Grat Tit Parus major in various
European countries.

Finland (Heukiojs 1969) 0,44
Danmark 0,4{}
Holland (Kluijver 1951) 0,49
fngland (Perrins 9 0,44 0.48
& Bulmer 1973) 5T
o’ 0,52
Schweiz (Plattner
& Sutter 1947) 0,46

helt urimelige. Bulmer & Perrins (1973) me-
ner, at ca. en tredjedel af de unge hanner ikke
yngler det f@rste ar, og hvis dette er tilfeeldet
bliver overensstemmelsen i punkt 2 bedre.

Udenlandske resultater

Rigtigheden af vore resultater lader sig end-
videre kontrollere ved tilsvarende udenland-
ske data. I Tabel 11 er vist dgdsraten hos
voksne Musvitter i en raekke europaiske
lande, Resultaterne viser en dgdsrate mellem
0,44 og 0,49, en meget fin overensstemmelse
i betragtning af sa forskellige forhold landene
byder.

Derimod foreligger der feerre publicerede
data om, hvor mange udflgjne unger, der
overlever det fgrste ar. Kluijver (1951) fandt
at 13,6% af et ars ungeproduktion var til stede
1 omradet den efterfglgende yngleseson,
mens Bulmer & Perrins (1973) regner sig frem
til, at 22% ma veere til stede.

I henhold til vor overlevelseskurve var ca.
15% i live den neeste ynglesaeson. Forsgger
man pd baggrund af Kluijver (1951) og Bul-
mer & Perrins (1973) at konstruere det videre
forlgb af overlevelseskurven, fir man iser en
divergens svarende til de eldre drgange (Fig.
3). Imidlertid er det kun de engelske data, der
er publiceret sdledes, at beregningerne kan
foretages efter den samme fremgangsmade
som vor. | henhold til Perrins (1965) og Bul-
mer & Perrins (1973) synes der ikke at veere
tale om en forgget dgdelighed landt de =ldste
fugle. P& overlevelseskurven forekommer
ifglge Smith (1966) et tiltagende fald, nar en
alderssvaekkelse af fuglene indtreder. At
dette fald indtreeder - svarende til fase 111 i vor
undersggelse - styrkes af, at kontroller af vor
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Fig. 3. Overlevelseskurve pa semilogaritmisk skala
for danske, engelske (Bulmer & Perrins 1973) og
hollandske (Kluijver 1951) Musvitter.

Life-tables in semilogaritmic scale in Danish, English
(Bulmer & Perrins 1973) and Dutch (Kluijver 1951)

Great Tits Parus major.

5 6 7 8 9

population er foretaget med halve ars mellem-
rum og det faktum, at der i litteraturen bog-
staveligt ikke omtales genmeldinger af Mus-
vitter, der er mere end 8 &r. Til fordel for
Bulmer & Perrins data taler en bedre repree-
sentation blandt de eldste argange samt et
mangedrigt forudgdende ringmeerkningsar-
bejde, der skulle give hver argang lige stor
chance for at blive repraesenteret.

Fejlkilder

Navnlig to forhold ved den anvendte frem-
gangsmade er diskutable: For det fgrste be-
regningen af JUV/AD ratio og dernest de to
hypoteser.

JUV/AD ratio

Fgrst og fremmest m& man overveje om
fangstmetoderne giver representative stik-
prgver af populationen. Netfangst af fugle i
skovbunden giver erfaringsmeessigt en hgjere
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Foto: Morten Strange.

JUV/AD ratio end forventet. Dette skal ses i
sammenheng med, at ungfuglene feerdes flok-
kevis i skovbunden (Lack 1966), og hvor ung-
fuglene fouragerer skal man naturligvis for-
vente, at fange relativt flere juvenile end
adulte fugle. De gamle fugle er mere sted-
bundne og knyttet til et bestemt omrade og

kasse (Kluijver 1951) og derfor nok lettere at
registrere ved gennemgang af kasserne om
natten.

De unge fugle flytter mere rundt og passe-
rer ud og ind af et omrade, og i Igbet af en
sezeson vil antallet af juv, der har veeret i om-
radet veere betydeligt stgrre end antallet af
adulte fugle. Beregningsformen for JUV/AD
ratio tager imidlertid hgjde for disse forhold,
idet hver fangstdag betragtes som en stik-
prgve af populationen, og selv om de adulte
fugle registreres flere gange, teelles de siledes
med hver gang.

Kombinationen af netfangst og aftengen-
nemgang skulle sdledes vaere god, idet de to
aldersgrupper tilgodeses ved hver sin fangst-
metode. 472 registreringer er sket ved net-
fangst og 2156 er fra kassegennemgang.

En anden fejlkilde ved bestemmelsen af
JUV/AD ratio er antagelsen om, at dgdelighe-
den er den samme aret rundt, idet anvendel-
sen af formlen AD,, = ADq (1 - %q), forudszet-
ter dette. Ifglge Dhondt (1971) synes dgdelig-
heden at veere konstant gennem vinterméne-
derne. Slagsvold (1975) finder dog en gget dg-
delighed i fordrsperioden, men pd s sent et
tidspunkt, at det ikke vil pavirke vore bereg-
ninger fra vintermanederne vaesentligt.

Der kan ifglge Perrins (1965) forekomme
meget store variationer i JUV/AD ratio mel-
lem hver vinterseeson, men man mé formode,
ndr ratio bestemmes pa basis af 10 vintersze-
soner, at det er en repraesentabel stgrrelse.

Nar det er valgt at benytte ringmeerknings-
tallene ved beregning af ratio frem for at
bruge de i litteraturen beskrevne kendetegn
for unge og gamle fugle (Svensson 1970), skyl-
des det, at vi ved kontrol af fugle med kendt
alder ikke fandt, at vi kunne bruge metoden
med tilstraekkeligt sikkerhed.

De to hypoteser

Fgrste hypotese postulerer sammenheangen
mellem populationens aldersfordeling og al-
dersfordelingen ved sidste genmelding af fug-
lene. Man vil kunne indvende, at jo &ldre en
fugl bliver des-stgrre chance har den for at
blive registreret. Imidlertid kan registreringen
lige s& godt finde sted tidligt i livet som sent.
Chancen for at udtage en fugl ved stikprgve
vil altid veere én divideret med det antal fugle,
man betragter. Nar der indlgber flere genmel-
dinger pé en fugl, har man et bedre indtryk af
hvor gammel den pagaldende fugl er blevet,



og det bedste udtryk for levealderen er sidste
registrering.

Anden hypotese postulerer, at aldersforde-
lingen blandt indfangne ikke-ringmaerkede
fugle er den samme som hos fugle med kendt
alder ved 1. genmelding. Da registreringen af
fuglene i vore undersggelsesomréder ikke har
vaeret 100%, er dette den bedste beregnings-
méde. Hvis alle yngelfugle og unger havde
veeret ringmeerket, kunne man have betragtet
alle nytilkomne fugle som ungfugle.

Dgdeligheden hos andre arter

Dgdsraten er bestemt v.hj.a. ringmerkning
hos andre arter i Danmark. Dybbro (1977)
fandt hos Fiskehejren Ardea cinerea en dgds-
rate pa ca. 0,25. Paludan (1951) fandt hos
Sglvmégen Larus argentatus en dgdsrate pa
ca. 0,15 hos voksne fugle, og Olsson (1958) har
fundet neesten tilsvarende vardier hos fenno-
skandinaviske Fiskehejrer og Sglvméger og
hos Musvéagen Buteo buteo en dgdsrate pa ca.
0,20; hos Natugle Strix aluco 0,40.

Blandt mindre arter fandt Jgrgensen (1976)
hos Bjergvipstjerten Motacilla cinerea en dgds-
rate pa 0,8. En anden trekfugl, Broget Flue-
snapper Ficedula hypoleuca, som oven i kgbet
tilbageleegger en stgrre distance pé treekket,
har ifglge Haukioja (1969) en lavere dgdsrate
(0,63). Gulspurven Emberiza citrinella, hvis le-
vevis i vinterhalvaret mere ligner Musvittens,
har en dgdsrate pd 0,46. Den amerikanske
Sangspurv Melospiza melodia er undersggt af
Johnston (1956), og overlevelseskurven har
stor lighed med Musvittens, idet 80-85% af
ungfuglene dgr det fgrste ar, mens dgdsraten
de fglgende er 0,43.

Det fremgar saledes, at der konstateres ret
forskellige dgdsrater hos de navnte arter, og
tilsyneladende er dgdsraterne lavere hos de
stgrre arter end hos de mindre.

Andre anvendelsesomrader

Princippet i ovennaevnte metode synes ogs at
kunne anvendes pa ynglefugle, der i vintersae-
sonen trekker bort fra yngleomréderne. Man
kan séledes pa forskellige treeklokaliteter gen-
nem Europa bestemme forholdet mellem ju-
venile og adulte fugle og derved udregne,
hvor stor en del af yngleomradernes ungepro-
duktion, der er i live. En forudseetning er dog,
at man kender artens reproduktionstal i yng-
leomradet.
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Forfatterne retter en tak til alle, der har deltaget
med indsamling af data til undersggelsen, alle der
har vist velvilje over for undersggelsen og iser til
Zoologisk Museum, Kgbenhavn, uden hvis ring-
merkningsservice, det ikke ville have vaeret muligt
at gennemfgre dette arbejde.

ENGLISH SUMMARY

Survival, mortality and longevity of Danish Great Tits
Parus major

Life-tables were constructed on the basis of 11,421
ringed Great Tits at Ryslinge and Stenlgse-Fangel, .
Funen, Denmark. A total of 10,123 was ringed as
nestlings and 1,298 as juveniles or adults (Table 1).
The frequency of recovery for the entire sample
was 8.3% (Table 2).

The number of nestlings surviving their first six
months was determined by JUV/AD ratio (r) during
the winter. The age of the birds could be stated
from 1,287 ringing records, whilst 1,341 birds of un-
known age were distributed according to the
JUV/AD ratio for all Ist recoveries of birds of
known age (Table 3). According to these principles
the JUV/AD ratio was found to be 1.04 (Table 4).
The number of young birds still alive after half a
year, indicated as JUV, could then be calculated
by the following equations:

JUVy,=ADy, -1

and ADy, = ADg - (I-}2q)

ADg being the number of adults in the breeding
season, and ADy, the number still alive the follow-
ing winter, and q being the mortality rate. The
mortality rate (q) was derived from the survival rate
(p), q = 1-p. The mean survival rate for adult birds
trapped in winter is (using the data from Table 6)
195 - 0.60 + 116.6 - 0.61 + 71.4 - 0.44 + 31.7 - 0.27
+16.5 - 0.29/431.2 =0.54 , q = 0.46 (since p + q =
1), and based on recoveries from the breeding sea-
son (Table 7) 82 - 0.61 + 49.6 - 0.37 + 25.3 - 0.38/
156.9 = 0.50 , q = 0.50 - ADg was 10,123/3.80 =
2,664, being total number of nestlings produced per
adult bird (Table 5). The number of young birds still
alive in the middle of the Ist winter was JUVy, =
2,664 (1 - % - 0.46) (1.04) = 2.133, and in the follow-
ing breeding season JUV| = 2,664 - 0.50 - 1.09 =
1,450

The cumulative survival rate Py = p; - py - pyx
must be applied in order to estimate number of sur-
viving birds older than one year (Table 8). Disper-
sion concerning survival rate was calculated from
Greenwood’s estimate s = P, - Yq, /I, , where 1 is
the number of tits recovered in the period x - 1 - x.
The 95% confidence limits were calculated as Py+ 2s.
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Fig. I shows a graphic representation of the life-
table with linear scale, and Fig. 2 with semilogarit-
mic scale. Mortality was high during the first
months (phase 1), but from an age of six months
until the third year, a more stable period seemed to
follow (phase 2), whereas mortality increased from
the third year of life, probably because the birds
become weak (phase 3). The average life time was
found to be 7% months (Table 9). Table 11 com-
pares mortalities from various European countries,
which agree reasonably well notwithstanding differ-
ences in habitats and climate.

The results were checked by calculating the ex-
pected reproduction from the number of surviving
adults in the life-table (Table 10). A total of 10,123
fledglings was supposed to produce 12,004 new
young, a deviation of about 20% from the present
study, which probably could be explained by ran-
dom variation, and the suggestion of Bulmer & Per-
rins (1973) that one third of young males failed to
find a mate.

JUV/AD ratio in winter could also be controlled
by the life-table. According to the table the ratio
should be 0.88. Trapping method and seasonal va-
riation might explain the difference from our 1.04.

Fig. 3 compares results from Denmark, England
and Holland. The English results gave no differen-
ces in mortality during the life time, contrary to our
findings from Funen. A more continuous and even
representation of all age groups in the English sam-
ple accounts for the English results. Our findings,
however, seem justified by frequent controls and
the fact that no Great Tit older than 10 years could
be found in the literature.
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