
������� ��� �	 
��� ��
��
� �������� 	
���
�
��	

�
 �
 �
��
�����	 ���� ������
� �
 ������
 ����
�

������ ���	�
��

���������� 	
 ��
�� �
	�	�� ��� ��	�	��� ���� �
��
��
�� ��
����
��� �����	����

��� � !� " #	���$� #	����% �!��
�& ���
��'���%���%��

(���
���  � )������ *++"� ��������  � ��� *++"

�
� 
������ ��� �� �
� ���� ������� ��,��
�� ��-	��
���� ��� ������� ������� �����
���� �� �� ��������� 
��������� ����
������� �����
� � �� ������� !�����" ����� �

� ���
���# ��� 	������� 
������� ��

 �� �	��� ��������$ 	���
��$ 	������ ��� ��������
���

��" ���� �������� ��
���� �
��� ����������� �� �
� ����� �� �
��� %
������ �������&$
�
����� ��  �������
�� ��� �
��� �
� � ��� ����" '���� �������
 ���������� 	����� �� ���
����� �
�� ���� ��������  ����� �� ��� ����������� �� ����� ���
 � 
��
  �� ������ �� �����$

����
���� ���������� ��� ������
��" �
�  ��
������ �� 	������$ 
������� ��� ��� ����
�� � 
�� � �	�����$  ������� �	 �
� �� ��������# �

� ��
#" (�������$ � �	���$ ��������
����
� �� � ���� 
������ �� ���� ������� ������������ ��� �����" �
� ������� ��������
�
�� �
��  ����
���� �� ��� 
������  ��

�� 
�� � ��# ���� �� �
�  ��	����� �� ���� ����)
���� �� �
� ����������# 
��������� ���	����"

�� �
���������


�
� ���� ������� *��,��
�� ��-	��
����+ ��
��)
��� ���	���� �� 	��#  ���� �� ��� ,��� ��� �����"
�
� �

�����
� �� �
� � �
��� �� �� ����
�������
�����
� � 
�� ���� �� ����� ���	 ,������$ ���)
���$ -��	��#$ !����� ��� ����.������ *�

�������
����$ /�	�� 0 ��� �

���. ����$ -���. ���
����.
��	 0 ����� ���1$ ��#2������� ����+"
(�������$ �� ��	� ������� ���	���� 
���� � ���)
����
���  �� ������ �� �
� �����  � �������" 3� ,��)
����$ 	��� �
�� 
��� �� �
�  � ������� �

��� ��
���	���� *-�����# 0 ������� ����+" ��	�����# ��
�# �
�� ���	����  ���������$ �
� ��	��� �� ����
�������� �� ������� ,��� � 
�� �������
����# ��)

����� ������ ��
��� #���� *4
�	������� 0 5�����
����$ 5����� �� ��% ����+$ �"�" �# 6�7 �������
��16 ��� ���� ��,������ *!��

 �� ��%����+"8��
�� 	��� 
����� ��� ������� ��� ��

 � ��������� ��
�
� ���� ��� ����������� �� �������� ��� ��������


������� *!��

 �� ��% ����+" �
��$ ������� �� 
���)
��� ��� 
��  ��# � �������
��� ���� �� 
����������� ��
�
� � �
���" 9������$ ������ ��
�� ���	���� ����)
����$ ����
������� ������� ���	���� 
������� ���
����������� 
��� ���# ���� ���
����� �� � �����
�
��� *-�����# 0 ������� ����$ :���;��� 0
��#2������� ����$ (���� 0 (�
������ ����+"

!����
 ���	���� �� �� �
����# �������� ��� ���)
������� �����  � �������� �� ���� �������" �
�
5��	���� ����� (��������� !�����	 *�����
���<+ �������� �
�  �����
� �� �
�� � �
��� �� 6�7
�� ��� ���)�=���� ����	����  ���� ����������� ���)
��	�# �� > ������� ���� �
� �
��� 
�����#
*��

�����
. ����$ ���<+" ����#��� �� 
������
 �������
�� �� ���	���� ����� �� �� ������ ����� ��

�������� 2������ �
� ,��� ��� '���� ��� ��
	����� 

�����  ������ �� ����
�������  ���
#
*�"�" -�?����� 0 @�	������� ����$ :������� ��
��% ���<+"

�
� 	��� ��	 �� �
� ����# ��� �� �����������

��
�� ��

��� ����� !�"�� #$$"




������ ��� �� ���� ������� �� ����������# 
����)
����� ���	����" 4����  �������
�� �� �
� � �
��� ��
�������� *-�����# 0 ������� ����$ :���;��� 0
��#2������� ����$ ���
��� 0 !��

 ��  ����+ ���)
����$ �
�� 	��)�����  ��

�� �� �
��� 
������� 	�#
������# �������
� �
� �

� �����  ������" 8� �
�
��
�� 
���$ ��	� 
�� � 	�# �� ���� �� ��������
��� �������� 
������� �# ���� ������� *���	�
��
����$ -���� �� ��" ��  �� "+" �
��$ �# � �� ���� ���
	��
� �� ���� �A �
��� �� 	����# *���� ������
��#+
�
� ������������ �� ���� ������� �� � ���	����"
!������� 
����������� �
����� ��� ���
����� �� �
�
����� �� �
� ������� ��������"

#� %������� �
� ���&���

#��� '���	 ����

�
� ����#��� 
������ ��� ��B������ !�����$ ����
!�.��; *6���1CD$ �>�61C,+" �
� �����#��  ���

������ ��� 
� �� ���	���� �
��� ������ ������
��	������ *��">7+" �
� ����
���� �� 
����������


����� ������� �
� #���� ���� ��� ����$ ��� 
�)
����� ��	������ �
����
���" 8�
�� 
�		�� 
�� �
�� �
� ����# ������� ��� ���� �� ������
�� �����$
����� ���� ���� ������
� ��� 	��.� .�� ����"
����� � ����� ��� ����� ���� � ����� 6"<7 �� �
�
���� �������"(��� �� ����� *�
� ����� �����
 �6 �	+
��� �� 	����	 ������
 ��������# ��� �������� �#
 � ��� #	����� ��" ��� ����� �����"

�	��� 	���
��$ 	������ ��� �������� ���

��
�

� ��� 6"�7 �� �
� ���� �������" �
� ���� ��
	���
�� ������ ���	 �"�< �� �"�E 
�$ ���$ �>"17
��� ��� �A
��� � 
�" (��� �� �
� 	���
�� 
�� 
��)
�����# ��
���� ����� �����
�� �
����
��� �
� #���"
@��

�� 
�������� ����� ���#  ������
���#" �
�
��	����� ���������� �� 	���
�� ��� ���

 �����
���� ���� *#-����
��� �������
�+ �������� ���
 �
���� �� 
����
���� ���������� ���	������" /���

�		�� �	������� ���� 
������� */��-� ���

	�
��
/% ������

	�
�+ ��� ������
�� *0�-	��	�������
�������
�+" (������ ��2�
��� �� ���

�� ��� 	��)
�
������	���� ������# ���
� � #���$ ��(�# ���
F���"

�
� ���� �� ������� ������ ��� �� ������� ���
���
�� �����
  ��
�����" 3� ���� �
� ������� ����
��
������ �# �  ��A�	����# �<">7 *
�	 ���� ��
����+ ����� �� �A ������ �� �������� ���

�� ���
�	��� 	���
��" 3� �
� ��������� #��� � ��������

 ��2�
� ��� 
������ ��� �� �
� ���� �
�

 ��������
�� �
� ������
���� �� �"67 �� �
� ���� ����  ������
�� ����" (�������$ ���	 �"�6 �� >">E7 �� �����
���� ������ ��

 #��� ������ �
� ����	���������
 ��
����� �
� �������� ������"

#�#� ���� ��
���

�
� ����� ���� 
������� ������� �
� #���� ����
��� ����" � 	������� ������� �� �
� 	�  ���
	��
�� ��� ���� *��	��?�2G ����+" �� ����� ����
����#	������ ����������  �����	�� ���	 �
�	��)
��� �� � ��� �� �
� ��� �� F��� ��

 #���" �
� ��	)
��� �� ������ ��� ����� �
�� �� �
� �������� 	� )
 ��� 	��
�� ��� �� � �
���
 ��
�� ����� 
���������"
3� ��������# ��� 
����$ ���� �������� ���� �� �	���
 ��

�� �� ����� �
��� ���# � ��� 	���� ���� ��)
	����������#$ �� �
��� ��
����� ��� ���# �� �����)
	���" @����� ��

 �����$ �
� ����� �� ���

��$
	���
��$ ����� ��� ��
�� 	������� 
������� ����
�A�	����"��� ����� ���
�������	�  �� ��� �
���
��
������ ��� 
���� ����� �#	���� ���� �� �
�
	�  ��� 	��
��" �
� �������� ��������# ��� ��)
����� �� �� �������
�� � 6�	 ������ ���	 �
�	��)
 ���� �� ������������ �� ��� ����������� ��� �������
��
������ *	����# ���� �� �  ���+" �
�� ������
�
��� ��2����� �� �
� 	��� �������� ������
� ��)
������ ��  � ������� ������� *���	�
�� ����+" 5��
��

 ��������# �� ����� ��� ������������ �������
� ��� ��� (�# ���� ��=�����" D� � �
��� ������
��� 	��� ��� ���� ����

���" 9������$ �� ����� 1
����� ���� ����� �

��������# ��� ��� �� �
�	����
��
���� ���
�� �������� ����������� *6� 	 ������

��
���+"

#��� (��� �
��	���

3� �����$ �
� �������
� �� �� 
������ ��������� ��
����������� ��������# ���������������� ����#.��"
(��� �� �
�	 *� H 1+ ���� ������� �� �
�  ��
���)
��� 
������� ���
�� ��������# ����������$ �"�"
���
�� 6�	 ������ 
��
��I ����� ��� ���
�� *���+$
	������ *(,�+$ 
����
���� ���������� *9,�+$
����� *�,,+$ 
������� *4��+$ ��
�� ���
�� *8�9+
��� � �� ����� *B��+" ��
���� �����# ��� ����
�������� ���� �� 	������$ ��������� 
����
���
���
 
�� �# � *� H E+ ���� ������� �� �������#
�����
� *	+I � ���� 
������ �������# *�!�+$ ���)

�<� 8�D3� 5,DD34� J��" ��$ ���E



��� 
������ �������# *B3D+$ ��� ���� �� � �����)
��# *83/+ ��� ���� 
�� �������# *�88+" �� ��)
���	��� �
� ����
� �� 	������� 
������� ��� 
�� 

�	 ������� �� �������� ��������#  �����
�$ 
���)
���� ���
�� �������� ��� �����	 ����������� ����

�	 ���� ����� �
� �������
 ���������� ����#���
*9��	�� 0 /�	��
�� ����+" �����	 �����������
���� ��
���� �� ����� �����#�����
�����������)
���� ��� 
�� �
� ��	� �
� � ��� ���� �� �
� �����)
��� �����������" �
��� �����	 
�)��������� ����
��������� ��� �

� ��� ���# �� �
�# ���� ���� �
�
	������� 
������$ �� ����� 6� 	����� ���	 �
�
���������� �� �������� ��� ��
�� �����	��������#"
5�� ��

 #���$ � �� ����� �������
 ����������	����
��� 
��
������ ���
 �
� ��
����� ��� ����
	��
��" �
� �������
��
� �� ��

 �������� ��)

����� �� �
� 	���� ��� ����� �� �
� /�� /�����)

��� �����" ��	� �
�����
���# 	��������� ����)
����� ���
 �� ���������� �������
��
� �� ���� �
��
�
� 
������������# �

� ��� ! H �"�6 ���� ��)

����� �� ��	� 	����� *����� �+" J�������� �A)
 ������ ��  �� ������� ���� ��
��� ��������	��
 ���� �� ����#���"

�� 
������

���� )�������	 
������ �
� ��
������

3� �����$ 66$ E� ��� E1����������� �������� �����)
������ ���� ��
���.�� ������ �
� 
����
������#
������� �������" �
� 	��� ��	��� �� ���� ����)
��� ����������� �� �
��� ����# ���� ��
������ ��

����
����� #����K >"��$ 6"6� ��� 6"��  ���� L�	�

��� �
�����#" �
� 	����� ������ �� ������# �� �
)

� ��� 	���
�� ��� ���

�� ��� �"�E  ����L
� ���
�"�� ��  ����L�	 ��� �
�����#" �
� ��������� �� ���)
�������� �� 	���
  ��

�� ��� ���

�� ��� ��� ���#
�������
����# ������ �
� ����#  ����� *:������)
B����� ����$ ! M �"�6 �� ���
 
����+"

��#� (����������
 �� �����������

���
� �������
� �	*�� �� &������ *���&��

���� �������� ���� ��	��� �A
�������# �� ���
	����� 
������� ��

 �� 	���
�� ���
 �������
�# �� �� �������� ���������� *><"�7+ ��� ��������
���

�� *�<"17+" 8� �1 �

������ 	���� ���� ��)

���� ������� �� 
�� �K �> �� ��� ���� �� � ��� � ��

������ 
������" �
� ���=���
# �� ������������ ��
��

 �# � �� 
�� ��� �������
����# ��������� ���	
�
���  ��
������ �� �
� ������� ���� *N

�

� H ��"E�$ !
H �"���+" ��
���� ��� 	���� ���� �������� ��
�
���# �� �
� 
�� � ��� ���� 
���� �� � 	���
 �� �
���

 *	����� H <� 	�����+ �
�# ���� ����	�� ��
����� 
���" �
� ���# �A
� ���� ��� �
� 	��� ��)
������ �
����
��� �
� ������ �� ���� �� �� ��� ����
�� � �����$ ����� ��� 	����� ���	 �
� �������
	���
" D� ����������� ���� ��
����� �� ��# 	��)
����� 
�������$ ��

 �� ��������� �� ���)������" �
�
#����# �

� ����� �� 	���
  ��

�� ������ ��)
����� E� ��� E�7" �
� �	������ ���� �� 	���
 �
)

� ��� �#��������������� �"�E 
� ��� �
� ����)
��� �"�E 
� *	����� H �"<6$ � H ��+"

�
� ������������ �� ����������� �� ���

�� *<> ���)
��������+$ 	���
�� �	����� �� �=��� �� � 
� *66 �����)
������+ ���	���
�� ������ �
�� � 
� *>� �����������+
��� ���  �� �������� �� �
��� ����� ���� *�E"�$ <E"<
��� 1�"> 
� ��� �
�����#+" �������
����#	�������
�������� ���� �� ���

�� ��� �	���	���
�� �
�� ��
����� 	���
�� *N

�

� H 1"�1$ ! O �"�6+" 9������$ �
�
������������ �� ����������� ���  �� �������� �� �
�
����� �����
 �� ���������� �� �
��� �
��� 
������
�# �� *�1"6$ �1"6 ��� �>"1 �	 ��� �
�����#$ N

�

� H
6"E<$ ! M �"�6+"

���� )&� ������ �� &������ ���*������


�
� ���
���	 �	*� �
 ��������	 �����������


�
� 	��� ���� �� 
������� ��� �����
 �� �����
�
������ �� �������� ����������� ��� ��� 

����
	������# �
����
 �
� ����# ������� *:������)
B����� ����$ ! M �"�6 �� ��� 
����+" �
� ��	�����

������� ���� �����$ 
�	 ����� �� ������� ��"�7
P �<"� *	��� P �@$ ��� #���� ��
�����+ �� �
� �����)
���#$ �������� �# 
����
���� ���������� *��"17 P
�1"�+ ��� 	������ *�"�7 P �>"�+" �
� �����
 ��

�� �
����� *	+ ��� �
� ������� �� �
� 
��� ��
������ 
������ *<E"� P 6<+ ��� �
� �
������ ��� ����

�� � *�<"1 P E>"<+"

�
� �������
 ���������� ����#��� �
���� �
�� ��
����# #��� < �� E 
������ ��������� �������
����# ��)
��
�������������� ������������ *����I N

<

� H E<"�$
! O �"���$ ����I N

E

� H 6�"�$ ! O �"���$ ����I N
E

� H
�6"�$ ! O �"���$ ����� �+" 3� �����$ 1 �� �
� �� ����)
����� �������
����# ����
�������������� ��������)
���� �� �� ����� ��� #��� *����� �+" (��� �� ����)
����� �
�

 ������� �������
 ���������� 	�����

0������
& 1�,
��� ��� ,� (��� ����
�� 
� 
������� �<�



���� �������
����# �����)
��������� ���
 ��

 ��
��
*���� � ���	�� 
���������� ����$ ! O �"�6+" 9��)
����$ 
���������� 
�����
����� *�

�
+ ���� ��� ��� ���

��� �A
��� �
� ����� �� �"��>$ �A
� � �� ��� 
���
�
�� �� ���

�� �"<6�" 4���������� �
��$ �� ��� ��)
��	�� �
�� �
� ����
� �� �����)
����������� �� �
� ��)
��� ���������� 	����� �� �	��� ��� 	��
� �� ��)
���
���" 3� ��� #����$ ����������� �� ���� �������

�������� � 
��
��  �� ������ �� ����� *�,,+

�	 ���� �� ���

� ��� ����� *����� �+" � ��	����
����
� ��� ����� ��� 
����
���� ���������� *9,�+
��� ��
�� �	������ ���������� *8�9+ �� �����
���� ��� ���������$ ��� �
�����#" 3� ������ #����
�
� ��������� 
������� �������
����# �������
�� ���)
�����# �

� �����I 
������� *4��+$ 	������
*(,�+$ ��� ���� �� � *8��+ ��� � ���� 
������
*�!�$ ���������#+" J�������� �
�� ��� ��� ����� �
�
	����� �� ��# ����������I ���� ��� ���
�� *���+
��� � �� ����� *B��+"

"� (��������


�
� ������# �� ��������  ���� �� ���� ������� ��
�
� ���	���� ����# ���� ��� ��� �� �
� 
��
��� ��
,��� � *	��� ��� �
��� #���� �� 6">>  ���� L�	�+"
!������� ������� 
����
��� �� �����  ���� �� ���	)
���� *M � �	�+ �� ,��� � ����
���� ��������� ��
����� 6�7 ����� �"�" �"E$ <"� ��� �"6  ���� L �	�

*-Q���� ����$ -�����# 0 ������� ����$ ��#2�)
������ ����+" �
� 	���  ������� �A �������� ���
�
��  ������ �� �
� ���������# ����� ���� �� 	�������
	���
$ �
�

$ �� �
��� �� �
�� ����#$ 
����������
�
� ��	��� �A
������ �������� 
������� �� �
� ����
�������" ,������ ������� 
��� �
��� �
�� ��
���#$
�
� � �
��� 	�# �

� # ����� 
������� ��

 ��

�������� *-����� ��1�+ �� ���� 
�� � *������
���6$ B����� 0 ��� ����$ ������ �� ��% ����+"
�
� �
��� ���	  ��	��# �� ����� 
������� ��� ���)
���# �������� �# ���� �� �
� ��	��� �� ��������
 ���� *���� ��>�+" 9��
 ��������� �� ���� �������
����� �� �
� ������� ���� �
������
���# �
���� ����
�� � 
��
�� �

� ����� ���� �� �
� �����$ ���� ��������

�������" 8� �
� ��
�� 
���$ ��� 
������� �� �
�
������� ���	���� ���� �������� �����
 �� 
��� �
����� ��� �����
�� ���� �������  � �������" ��)
��
�� �A �������� �� �
� �# � �� 
���������� ��
B����� �����" �
� ��� �� 	�

���
�� ��� 

�	�)

�� 	���� �� 
���������� �� ���# ��������� �� �
� ��)
���� *��#2������� ����+ �
�� ����
�� =�����# ��
����������� �������� 
������� �"�" ������� �������
������$ 	������ ��� 
�� �"

�
� 	��� �	 ������ ���������� �# �  ��������#
�������
��������������  �����
� �
����
��� �
�
#���� �� �
� ����# ��� �
� ���� �� �����" ����
�������� ����� 

���� ���� ���� �� �
� ��
����# ��
����� *(����� ���E$ ��� ��� 9�� ���>$ 8������
.
����+" 9������$ �
�# �����	 ��
��� �
��� �����

�E� 8�D3� 5,DD34� J��" ��$ ���E

Table 1. Logistic regression models for the individual years. Negative coefficient is indicated with –. Measure-
ments of habitats surveyed in breeding and random territories (mean ± SD) are given. Significance of coeffi-
cient abbreviation is based on Log Likelihood Ratio (LogLR, ** P < 0.01, * P < 0.05, ° P < 0.10). For variable
abbreviations see Methods.

1998 1999 2000

Breeding Random Log Breeding Random Log Breeding Random Log
LR LR LR

TAB 2.0 ± 3.1 1.5 ± 2.4 2.6 ± 6.5 1.7 ± 2.9 3.5 ± 1.8 2.1 ± 3.1
MEA 8.7 ± 16.6 2.7 ± 9.3 8.2 ± 14.4 3.8 ± 12.4 9.5 ± 17.6 3.3 ± 9.8 *
HER 9.8 ± 13.1 6.9 ± 8.4 14.7 ± 18.8 6.9 ± 9.9 ** 14.0 ± 0.9 8.0 ± 8.3 **
REE 24.1 ± 25.6 3.9 ± 6.3 ** 23.5 ± 18.7 4.0 ± 6.5 ** 19.8 ± 0.8 5.7 ± 15.2 **
CAT 0.4 ± 1.7 0.8 ± 3.6 0.8 ± 4.4 0.2 ± 0.8 * 0.3 ± 1.6 0.8 ± 2.2
OTH 1.4 ± 5.8 0.5 ± 1.4 ° 1.7 ± 5.3 0.1 ± 0.5 ** 1.4 ± 5.1 0.5 ± 1.7
WAT 3.9 ± 6.8 1.1 ± 3.1 3.9 ± 6.3 1.5 ± 3.8 3.9 ± 7.1 2.9 ± 6.7
SPR 44.3 ± 56.9 91.6 ± 73.6 (–)* 31.5 ± 55.8 58.1 ± 61.1 27.8 ± 46.3 78.7 ± 69.2
WIN 51.0 ± 61.4 45.6 ± 54.3 32.2 ± 58.4 52.8 ± 56.1 63.6 ± 80.1 47.4 ± 59.2
OIL 28.8 ± 48.6 41.6 ± 57.1 56.9 ± 76.6 57.9 ± 73.4 37.3 ± 57.0 36.4 ± 62.1 °
ROO 20.8 ± 40.7 16.8 ± 43.0 28.5 ± 47.0 21.7 ± 36.0 22.2 ± 52.0 26.9 ± 52.7
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