
Indledning
Hvis man ønsker at forstå årsagerne til svingninger
i bestandsstørrelsen hos fugle, altså deres popula-
tionsdynamik, er det uomgængeligt nødvendigt at
vide noget om den årlige overlevelse i bestanden
og de faktorer, som påvirker denne. Hos længele-
vende fugle er overlevelsen for de voksne den
parameter, som har størst indflydelse på bestan-
dens vækstrate (Lebreton & Clobert 1991). Fakto-
rer som kan vises at påvirke voksenoverlevelsen
vil derfor med stor sandsynlighed også være
afgørende for udviklingen i bestandsstørrelsen.
Estimering af overlevelsen har altså ikke kun
akademisk interesse, men er af stor betydning i
forvaltningsmæssig sammenhæng.

Estimering af overlevelsen hos vildtlevende
fugle har indtil for nylig været ret problematisk; de
tilgængelige metoder har været enten vanskeligt
tilgængelige og ikke særlig fleksible eller ureali-
stisk forsimplede. Imidlertid er der i de sidste ca
tyve år udviklet et væld af nye statistiske modeller
og specialiseret software, som gør det muligt at
opnå stor fleksibilitet og realisme. Disse nye meto-
der har til dato kun i meget begrænset omfang
været brugt i Danmark (f.eks. Madsen & Noer
1996). Det er min intention med denne artikel at
give et simpelt eksempel på hvad der er muligt, og
dermed forhåbentlig at inspirere til en mere
udbredt anvendelse af moderne metoder til analy-
se af de mange omfattende datasæt, som foreligger
i Danmark.

Der findes i hovedsagen to kilder til informati-
on om vildtlevende fugles overlevelse, nemlig
genfund af døde, ringmærkede fugle og aflæsnin-

ger af levende (ofte farve-) ringmærkede fugle
(som regel kaldet fangst-genfangst, også selvom
fuglene iagttages på afstand). Aflæsninger giver
flere data om hver enkelt fugl og samtidig det
bedste grundlag for estimering af voksenoverle-
velsen, mens genfund oftest er den eneste kilde til
information om førsteårsoverlevelsen, en af de
mest problematiske parametre at estimere (Clobert
& Lebreton 1991). Aflæsninger stammer som
regel fra intensive studier i et afgrænset område,
og fugle, som forlader området, vil opfattes som
døde. Genfund stammer fra et større område og er
derfor ikke udsat for denne fejlkilde; til gengæld
indebærer de mange andre potentielle problemer,
og chancen for at genfinde en mærket fugl en
meget mindre.

I dette eksempel vil jeg bruge begge former for
information til at estimere overlevelsen hos både
unge og voksne Tejster Cepphus grylle i Danmark.
Tejsten er en relativt fåtallig ynglefugl i Kattegat-
området, hvor den yngler i kolonier på småøer
(Asbirk 1979a); bestanden har været i stigning
siden starten af 1970erne (Asbirk 1978, 1988, S.
Asbirk pers. medd.). Både de danske og de vest-
svenske Tejster overvintrer i Kattegat, i deres første
vinter især i farvandet omkring Samsø (Andersen-
Harild 1969, Jönsson 1990, Frederiksen 1991).

Materiale og metoder
Data
Aflæsningsmaterialet stammer fra Sten Asbirks
studier af farveringmærkede ynglefugle på Nordre
Rønner nord for Læsø i 1974-78 (Asbirk 1979b).
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Materialet omfatter 423 observationer af 167 fug-
le, som mindst én gang i perioden er iagttaget som
ynglende i kolonien. Dødfund af disse fugle inden
for eller efter denne periode indgår i genfundsma-
terialet som defineret nedenfor.

I analysen af genfund af døde, ringmærkede
fugle har jeg brugt oplysninger om samtlige 269
voksne og 1476 unger, som er blevet mærket med
Zoologisk Museums ringe fra 1. januar 1963 til og
med 1996 (Fig. 1). Fra 1963 gik man over til at
anvende holdbare ringe af monel, mens der indtil
da var anvendt aluminumsringe, som havde en
kortere levetid end fuglene. Alle dødfund indtil 30.
april 1997 (uanset genmeldingsårsag) og indløbet
inden udgangen af 1997 er medtaget. I materialet
indgår 7 voksne og 186 unger mærket med danske
ringe på Hallands Väderö i Skåne 1970-72; disse
fugle tilhører samme bestand som de danske
Tejster (Frederiksen 1991).

Statistiske metoder
Problemet med at estimere overlevelsen hos vilde
fugle hænger sammen med, at man ikke observe-
rer alle levende (fangst-genfangst) eller døde
(genfund) individer, men kun en (forhåbentlig
repræsentativ) stikprøve. Udover selve overlevel-
sen (sandsynligheden for at en fugl overlever fra
en ynglesæson til den næste, φ) er det derfor
nødvendigt at estimere sandsynligheden for at
observere en fugl, givet at den er i live (i det
følgende betegnet p), eller for at en død, ringmær-
ket fugl bliver fundet og ringnummeret indberettet
til ringmærkningscentralen (i det følgende beteg-
net r). Gør man ikke det, vil variationer i disse

"observationsparametre" over tid eller mellem
grupper af individer kunne forvirre billedet og give
anledning til forkerte konklusioner angående vari-
ationer i overlevelsen.

Jeg vil ikke her komme nærmere ind på teorien,
som ligger bag de anvendte metoder. Interesserede
læsere henvises til f.eks. Lebreton et al. (1992) for
fangst-genfangst og Brownie et al. (1985) for
genfund. Moderne software estimerer automatisk
φ samt henholdsvis p og r, og gør det muligt at
sammenligne forskellige statistiske beskrivelser af
data (modeller) og på objektiv vis afgøre hvilken
af disse modeller, som bedst understøttes af data.
Jeg har her brugt programmerne SURGE (Cooch
et al. 1997) og MARK (White & Burnham in
press) til analyse af henholdsvis fangst-genfangst-
og genfundsdata.

I denne sammenhæng er året defineret som
gående fra starten af en ynglesæson (1. maj) til
starten af den næste. Overlevelse og rapporte-
ringssandsynlighed r for f.eks. 1978 hentyder altså
til perioden 1. maj 1978 - 30. april 1979, mens
observationssandsynligheden p hentyder til den
pågældende ynglesæson.

Resultater
Fangst-genfangst-data fra Nordre Rønner
Analysen viste, at den bedste model for disse data
omfattede en konstant overlevelse for ynglefugle
over hele perioden og en separat p (observations-
sandsynlighed) for hvert år (Tab. 1). De afprøvede
modeller omfattede alle kombinationer af konstant
og årsspecifik φ og p. Da kun en del af de involve-
rede fugle var kønsbestemte, var det ikke muligt at
undersøge en eventuel forskel i overlevelse
mellem hanner og hunner. En mere grundig
gennemgang af analysen kan findes i Frederiksen
(1998).

Genfundsdata
Som ventet indeholdt den bedste model for disse
data en separat førsteårsoverlevelse. Derimod for-
bedrede en model med en overlevelse i andet
leveår forskellig fra voksenoverlevelsen ikke
beskrivelsen. Tejsten blev først fredet i 1967, men
det begrænsede materiale fra før fredningen gav
ikke grundlag for at estimere en separat (forment-
lig lavere) overlevelse for disse år, ligesom der i
det hele taget ikke var stærke indicier på variatio-
ner i overlevelsen over tid. I januar 1979 fandt et
olieudslip sted i det sydlige Kattegat fra Thun Tank
III, og i den forbindelse blev mindst 54 Tejster
fundet indsmurt i olie (Clausager 1979); derfor

Fig. 1. Antal Tejster mærket med Zoologisk Museums
ringe 1963-96.
Numbers of Black Guillemots ringed with Zoological
Museum rings 1963-1996. "Voksne" = adults, "unger" =
chicks.



Overlevelse hos danske Tejster 243

afprøvede jeg også en model med en særlig (lave-
re) overlevelse i vinteren 1978-79. Denne model
gav den bedste beskrivelse af data.

Hvad angår rapporteringssandsynligheden r var
det tilstrækkeligt at estimere én parameter for peri-
oden 1963-78 og en anden for 1979-96. Den første
periode omfatter dels tiden med jagt og dels nogle
intensive studier i kolonierne på henholdsvis Hal-
lands Väderö 1970-72 (Andersson & Rosenlund
1973) og Nordre Rønner 1974-78 (Asbirk 1979b).
Disse faktorer medførte en højere værdi af r end
efter 1978, men der var ikke grundlag for at under-
inddele denne periode. Der var heller ingen indi-
kation af aldersafhængighed i r, som man f.eks.
kunne tænke sig hvis dødsårsager eller overvint-
ringsområde afveg væsentligt mellem unge og
voksne fugle. De estimerede parametre for den
bedste model fremgår af Tab. 2.

Den ældste fugl i materialet blev ringmærket
som unge på Hallands Väderö 17. juli 1970 og
fundet druknet i et fiskegarn nær Tunø 29. juni
1992, 22 år gammel. Tid og sted for genfundet
sandsynliggør, at fuglen ynglede i kolonien på
Tunø, og den er dermed endnu et eksempel på
udvekslingen af fugle mellem kolonier på den
danske og den svenske side af Kattegat (Frederik-
sen 1991).

Diskussion
Det er bemærkelsesværdigt, at de to estimater for
voksenoverlevelsen (0,858 og 0,862) er så godt
som identiske. 95% sikkerhedsgrænserne er hen-
holdsvis 0,800-0,901 for fangst-genfangst og
0,813-0,899 for genfund; i det sidste tilfælde er
variabiliteten i data dog nok underestimeret og
sikkerhedsgrænserne derfor for optimistiske. Beg-
ge estimater er i overensstemmelse med resultater-
ne fra en 22-årig fangst-genfangst-undersøgelse i
kolonien på Flatey, Island (Frederiksen & Petersen
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Tab. 1. Estimerede parametre for fangst-genfangst-data-
sættet fra Nordre Rønner 1974-78.
Estimated adult survival and observation probability p
for the 1974-78 capture-recapture data set.

Overlevelse Survival 0.858

p 1975 1
1976 0.917
1977 0.941
1978 0.799
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1999). Her fandtes en konstant årlig overlevelse på
0,870 (0,855-0,884); de danske resultater er såle-
des lidt lavere, men indenfor sikkerhedsgrænser-
ne. Resultatet fra fangst-genfangst-datasættet er
lidt højere end de 0,836, som Asbirk (1979b) fandt
udfra de samme data ved hjælp af en simpel meto-
de, som ikke tog højde for en varierende observa-
tionssandsynlighed; at forskellen ikke er større
skyldes, at p ikke varierede særlig meget (Tab. 1).

Der er ikke tidligere publiceret direkte estimater
af førsteårsoverlevelsen hos Tejsten. Det er derfor
ikke muligt at foretage egentlige sammenligninger
af mit resultat på 0,489 (0,391-0,589) med andre
kilder. Frederiksen & Petersen (in press) beregne-
de ud fra islandske data, at en kombineret overle-
velse til 2-årsalderen på 0,31 var nødvendig for at
opretholde en konstant bestand. Med de her givne
resultater er overlevelsen til 2-årsalderen
0,489✕0,862 = 0,42. Det rimeligt at formode, at
den høje førsteårsoverlevelse har været en medvir-
kende faktor til den kraftige stigning i Tejstebe-
standen i Kattegat, som har fundet sted i de sene-
ste 30 år (Asbirk 1978, 1988, Jönsson 1990, S.
Asbirk pers. medd.).

Asbirk (1988) og Jönsson (1990) antog, at en
nedgang i ynglebestanden i Kattegat i 1979 skyld-
tes olieudslippet fra Thun Tank III i januar 1979.
Umiddelbart synes mine resultater at understøtte
denne antagelse, idet både ungfugle og voksne
havde en større dødelighed end normalt i 1978-79
(Tab. 2). Imidlertid viser en nærmere granskning
af genfundsmaterialet, at ud af de 28 ringmærkede
Tejster (15 førsteårsfugle og 13 voksne), som blev
indrapporteret som døde i sæsonen 1978-79, blev
kun 2 (1 unge og 1 voksen) fundet i forbindelse
med dette olieudslip. Af de resterende 26 blev 25
genmeldt før årsskiftet! Der synes derfor (også) at
have været andre årsager til den konstaterede over-

dødelighed i sommeren og efteråret 1978 og der-
med til den efterfølgende kortvarige bestandsned-
gang. På nuværende tidspunkt er det næppe muligt
at fastslå disse årsager.

Jeg har her kun benyttet de mest simple af de
mange statistiske modeller, som findes. Det skyl-
des især, at disse to datasæt er ret små; mere kom-
plicerede modeller kræver større datasæt, for
fangst-genfangst især data fra flere år. Blandt de
modeller, som er blevet brugt til at påvise biolo-
gisk interessante effekter, kan nævnes forskelle i
overlevelse mellem grupper af individer (hanner
og hunner af Tyknæbbet Dværgryle Calidris pusil-
la (Sandercock & Gratto-Trevor 1997), Kortnæb-
bede Gæs Anser brachyrhynchus med og uden
hagl i kroppen (Madsen & Noer 1996)), nedsat
overlevelse for gamle Spurvehøge Accipiter nisus
(Newton & Rothery 1997), samt effekten af tørken
i Sahel på overlevelsen hos Hvid Stork Ciconia
ciconia (Kanyamibwa et al. 1993) og Digesvale
Riparia riparia (Szep 1995).

Først og fremmest tak til Sten Asbirk for at stille sit mate-
riale fra Nordre Rønner til rådighed, og til Ringmærk-
ningsafdelingen på Zoologisk Museum i København for
genmeldingsmaterialet. Arbejdet er udført på Køben-
havns Universitet, Zoologisk Institut (afd. f. Populati-
onsbiologi).

Summary
First-year and adult survival of Danish Black Guille-
mots
Data from an intensive capture-recapture study of
colour-ringed breeders in a major colony during 1974-
1978, and from recoveries of Black Guillemots Cepphus
grylle ringed in 1963-1996, were used to estimate first-
year and adult survival with modern software. The two
sources of data were in agreement on adult survival,

Tab. 2. Estimerede parametre for genfundsdatasættet 1963-96.
Estimated parameters for the 1963-96 recovery data set.

Førsteårsoverlevelse First year survival 0.489
Førsteårsoverlevelse 1978 First year survival 1978 0.254
Voksenoverlevelse Adult survival 0.862
Voksenoverlevelse 1978 Adult survival 1978 0.791
r 1963-78 0.143
r 1979-96 0.065



Overlevelse hos danske Tejster 245

which was estimated at 0.86. First-year survival, esti-
mated only from ringing recoveries, was 0.49; this is the
first direct estimate of this difficult parameter for the
Black Guillemot.
Because of a major oil spill in the main wintering area of
Danish Black Guillemots in January 1979, a model with
a separate lower survival for the 1978/79 season was
applied, providing the best description of the data. Parti-
cularly the first-year survival was lower than normal in
that season (Tab. 2). However, a closer scrutiny of the
recovery data showed that 25 out of 28 Black Guillemots
recovered  had died before the oil spill occurred. Thus,
the higher mortality in 1978/79 must have had other
causes.
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