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A B S TRACT 

The b e ha v i o u r a l  e c o l o g y  o f  a p o pu l a t i o n  o f  B l a c k  S wa n  

( C y gnus a tr a t us L a t ham)  o n  t h e  M a n a w a t u  d u n e  l ak e ,  

P u k e p u k e  L a g o o n, i s  e x am i n e d .  Thi s popu l a t i o n  i s  o f  

i n t e r e s t  a s  b r e e d in g  i s  by t e r r i t o r �a l  s w a n s ,  who s e  b e h av

i o ur has  not  b e e n  c o mp l e t e l y  s tu d i e d  p r ev i o u s l y. 

A n o n - b r e e d i n g  f l o c k  c o mp r i s e s  app r o x ima t e l y  75% o f  

t h e  pop u l a t i o n, a t  t im e  o f  n e s t i n g .  T h e  b e h a v i o u r  

p a t t e r n s  and  t ime �a c t i v i ty b ud g e t s  o f  t h i s  f l o c k  a r e  

e x am i n e d ,  and  i t s  r e l a t i o n s hi p s  w i t h  t h e  b r e ed i ng s w a n s  

a r e  a l s o  s tud i e d .  

A g g r e s s i v e  b eh av i o u r  a n d  t h e  m e ch a n i sm s  o f  t e r r i t o ry 

s e l e c t i o n  a nd d e f e n c e  a r e  d e s c r i b e d .  Te r r i to r y  s i z e s  v a r y  

c o n s id e r a b l y ,  b u t  t hi s  i s  no t s hown  to  h a v e  a n y  e f f e c t  o n  

b r e e d i n g  s u c c e SSi r a t h e r ,  t h e  s t r e n g t h  o f  b r o o d  d e f e n c e  

app e a r s t o  i n f lu e n c e  c y g n e t  mo r t a l i ty .  

Co u r t s h ip ,  p a i r - b o n d  m a i n t e n a n c e ,  a n d  c op u l a t o r y  

d i spla y s  a r e  1 i s t e d .  A l l  s ho w  d i s t in c t  daily a n d  

a n n u a l  r h y t hm s .  B l a c k  S wa n s  d o  no t p a i r  f o r  l i fe b u t  

d o  r ema i n  t o g e t h e r  f o r  a t  l e a s t  o n e  s e a s o n .  B o n d  s t r e n g t h  

a n d  d u r a t i o n  a r e  r e l a t e d  t o  t h e  d e g r e e  o f  i nve s tm e n t  

n e c e s s a r y  t o  b r e e d  s u c c e s s f u l l y  i n  a t e r r i t o r i a l  s i t u a t io n .  

T h e  phy s i c a l  a n d  b e h av i ou r a l  d e v e lopm e n t  o f  w i l d  a n d  

c ap t i ve cy g n e t s  a r e  r e c o r d e d  and  comp a r e d ,  p r ov i d i n g  d a t a 

o n  g ro w t h  r a t e s ,  o n t o g e n y  o f  b e havi o u r  p a t t e r n s ,  a n d  t h e  

d e v e l opm e n t  o f  s o c i a l  r e l a t i o n s h i p s .  

P a r e n t a l  c a r e ,  a n d  t h e  r e l a t i o n sh i p s  b e tw e en f am i l i e s  

a n d  o th e r  s w a n s ,  a r e  e x ami n e d . C l e a r  s e x r o l e s  a r e  app a r -

e n t ,  wi t h  t h e  m a l e  be i n g  mo s t  p r omi n e n t  i n  d e f e n c e o f  t h e  

br o o d .  The s u r v i v a l  v a l u e  o f  f am i l y  b e h a v iour  i n  a t e r r i t -

o r i a l  c o n t e x t  i s  e x am i n e d .  

T h e  m a i n  p o i n t s  a r i s in g  f r o m  t h e  p r e ce d i n g  s e c t i o n s  a r e  

i n t e r r e l a t e d ,  a n d  s u g g e s t i o n s  a n d  hyp o t h e s e s  p r e s e n t e d  f o r  

f u t u r e i nv e s t i g a t i o n .  
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C h ap t e r l 

I N T RO D UC T I ON A N D  ME T H O D S  

l . l  B LAC K S W A N S  

1 . 1 . 1  I n t ro d u c t i o n  t o  N e w  Z e a l an d . 

The B l a c k  S w a n  ( C y gn u s a t r a t u s  L a t h a m )  w a s  

i n t r o d u c e d  i n t o  N e w Z e a l a n d  f r om i t s  n a t i v e  Au s t r a l i a  

i n  t h e  1 8 6 0 s , o r i g i n a l l y  f o r  t h e  c o n t r o l  o f  w a t e rw e e d s  

b u t  l a t e r  a s  a n  o rn am e n t a l  a n d  g am e  s p e c i e s . I n  t h e  

S o u t h  I s l a nd t h e  N e l s o n  a n d  C an t e r bu r y  Ac c l i ma t i s a t i o n  

S o c i e t i e s  r e l e a s e d a f e w  b i r d s  i n  l 8 6 4 , wh i l e  t h e  

e a r l i e s t  N o r t h  I s l a n d  l i b e r a t io n s  w e r e  b y  S i r G e o r g e  

G r ey o n  K a w a u  I s l an d  i n  1 8 6 4 , a n d  t h e  Au c k l a n d  

A c c l im a t i s a t i o n  S o c i e t y , o n  K a ip a r a H a rb o u r , i n  1 8 6 7  

( L i c k e r s  1 9 7 7 ; Mie r s  & W i l l i am s  1 9 6 9 ) . F r o m  t h e s e  

a nd s ub s e qu e n t  l i b e r a t i o n s  t he p o p u l a t i o n  g r e w  r ap i d l y  

a n d  w a s  s o o n  w i d e s p r e a d , p r o b a b l y  b e c a u s e  o f  t h e  w i d e  

a va i l ab i l i t y  o f  s u i t ab l e ha b i t a t  a n d  t h e  l a c k  o f  
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p r e d a t or s a n d  c o mp e t i to r s ( O g i l v i e  1 9 7 2 ) . T h e y  a r e  n o w  

r e g a r d e d  a s  p e s t s  i n  s om e  d i s t r i c t s , d u e  t o  t h e i r  u s e  

o f  p a s t u r e l a n d  ( W i l l i am s  1 9 7 9 ) ; e a r l i e r  i n  t h e i r  

h i s to ry t h e y  we r e  m i s t a k e n l y  v i e w e d  a s  v o r a c io u s  

p r e d a t o r s  o n  f i s h  ( P a s c o e  1 9 5 7 ) . 

1 . 1 . 2  Ge n e r a l h a b i ta t  a n d  h a b i t s . 

C. a t r a t u s, l ik e  a l l  o t h e r  s w a n s  e x c e p t i n g t h e  Mu t e  

( C . ol o r )  a n d  W h i s t l i n g  ( C . c ol u mb i a n u s )  S w a n s ( Ow e n  & 

K e a r  1 9 7 2 )  i s  wh o l l y  v e g e t a r i a n . T h o u g h  g r a z i n g  m a i n l y  

o n  a q u a t i c  v e g e t a t i o n  i t  a l s o m a k e s  u s e  o f  p a s t u r e  l a n d , 

e spe c i a l l y  wh e n  t h i s  i s  f l o o d e d  ( B r i g g s  1 9 7 9 ; F r i th e t  a l. 

1 9 6 9 ; W i l l i a m s  & I mb e r  1 9 7 0 ) . T h i s  h a b i t m a y  c au s e  

c o n s i d e r a b l e d a m a g e  t o  p a st ur e s  a n d  h a s  l e d  to c a l l s  f o r  

r e d u c t io n  o f  t h e  p o p u l a t i o n  i n  s om e  a r e a s  ( e . g .  L a k e  



E l l e s m e r e  N . Z . : W i l l i am s  1 9 7 9 ) . 

The B l a c k  S w a n  i s  f o u n d  o v e r  a l a r g e  p a r t  o f  

A u s t r a l i a  ( L a v e r y  1 9 6 5 ; O g i l v i e  1 9 7 2 ) , b u t  n u mb e r s  a r e  

g r e a t e s t  i n  t h e  w e t t e r  c o a s t a l  a n d  s o u t h e r n  r e g i o n s  

2 

( B r a i thw a i t e  1 9 7 0 ; G u i l e r  1 9 6 6 ; H em s l ey 1 9 7 3 ) . H e r e  t h e y  

c o n c e n t r a te o n  c o a s t a l  l a k e s  a n d  e s tu a r i e s  d u r i n g  t h e  d r y  

s e a s o n ,  b e f o r e  d i s p e r s i n g  t o  u t i l i s e t h e  l a r g e  t empo r a r y  

wa t e r  a r e a s  c r e a t e d  b y  t h e  r a i n s . The  t r a n s i t o ry n a t u r e  

o f  mu ch o f  th e i r h a b i t a t  me a n s  t h a t  b r e e d i n g  i s  n o t  

s t r i c t l y  s e a s o n a l  ( F r i t h  1 9 5 9 ) , bu t  o c c u r s  w h e n e v e r  

s u i t a b l e  c o n d i t i o n s  a r e  a v a i l ab l e . I n  N ew Z e a l a n d  t h e  

s w a n s  ar e f o u nd o n  a l l  s u i t a b l e wa t e r  a r e a s - l a k e s , 

e s t ua r i e s ,  l a g o o n s , a n d  p o n d s  - w i t h  m a j o r  c o n c e n t r a t i o n s  

o n  L a k e s  W a i r a r a p a  a n d  W h a n g a p e  i n  t he N o r t h  I s l a nd a n d  

L a k e  E l l e s m e r e  i n  t h e S o u t h  I s l a nd ( L i c k e r s  1 9 7 7 ; 0gi l v i e  

1 9 7 2 ;  W i l l i am s  1 9 8 0 ) . T h e  b r e e d i n g  s e a s o n  i s  m o r e  

r e s t r i c t e d  t h a n  i n  A u s t r a l i a , a l t ho u g h  i t s  t i m i n g  d e p e n d s 

i n  p a r t  o n  w a t e r  l ev e l s  a t  n e s t i n g  s i t e s  ( M i e r s  & 

W i l l i a ms  1 9 6 9 ) . 

The  B l a c k  S w a n  i s  o f t e n  r e g a r d e d  a s  a c o l o n i a l 

n e s t i n g  s p e c i e s ,  a h a b i t  wh i c h  s e t s  i t  a p a r t  f r o m  i t s 

r e l a t i v e s ,  a l t h o u g h  t h e  M u t e  S w a n  o c c a s i o n a l l y  n e s t s  i n  

c o l o n i e s  ( K e a r  1 9 7 2 ;  M . W i l l i a m s  p e r s . c o m m . ) .  

R e l a t i v e l y  r e c e n t  s t u d i e s ( e . g .  B r a i t hwa i t e  1 9 7 0 )  h a v e  

s ho w n  tha t C . a t r a t u s  e x h ib i t s  b o th t e r r i to r i a l  a n d  

c o l o n i a l  b r e e d i n g  h a b i t s . T h e  d i c ho tomy app e a r s  to b e  

b a s e d  o n  t h e  a v a i l ab i l i t y  o f  n e s t i n g  c o v e r  a n d  m o r e  

p a r t i c u l a r l y  o f  f o o d  f o r  t h e  y o u n g  b ro o d ,  s i n c e  d o w n y  

c y g n e t s  c an n o t d iv e  o r  f e e d o f f  t h e  bo t to m  ( C h .  5 )  a n d  

r e qu i r e  l a r g e  s ha l l o w  a r e a s  f o r  f e e d i n g . 

The b r e e d i n g  b i o l o gy o f  c o l o n i a l - ne s t i n g  B l a c k  

S w a n a  ha s b e e n  e x t e n s i v e l y  s t u d i e d . L a r g e  numbe r s  o f  

s w a n s  ( up t o  s e v e r a l  tho u s a n d  ) b r e e d  i n  c o l o n i e s  o n  

l a r g e  s h a l l o w  wa t e r  a r e a s , wh i c h  m a y  b e  p r e s e n t  fo r 

o n l y  p a r t o f  t h e  y e a r  a n d wh i c h  h av e  l i t t l e  n e s t i n g  

c o v e r  bu t g o o d  f o o d  r e s o u rc e s  i n  t h e  f o rm o f  e x t en s i v e  

s ha l l o w - wa t e r  w e e d  b e d s  ( e . g .  B r a i thw a i t e  1 9 7 7 ; Gu i l e r  



1 9 6 6 ; H e m s l e y  1 9 7 3 ; L i c k e r s 1 9 7 7 ; M i e r s  & W i l l i ams  1 9 6 9 ; 

W i l l i am s  1 9 7 9 ,  1 9 8 0 ; J .  C h e y n e  p e r s . c omm . ) . The  

e c o l o gi c a l  and  b e h a v i o u r a l  c h a r a c t e r i s t i c s  of  t h i s gr o up 

a r e  p r e s e n t e d  i n  T a b l e  1 . 1 .  

I n  c o n t r a s t ,  t e r r i t o r i a l  b r e e d i ng h a s  b e en l a r ge l y  

u n e x ami n e d , ap a r t  f r om e x am i n a t i o n  o f  b r e e d i n g  s uc c e s s 

( W i l l i am s  1 9 8 0 ) , a nd s o me  w o r k  o n  b e h a v i o u r  ( e . g . 

B r a i t hwa i t e  l 9 8 l b ;  T i n ga y  1 9 7 4 ) , w h i c h  s t i l l  l e a v e  

l a r ge gap s i n  t h e  d a t a  a v a i l ab l e . T a b l e  1 . 2  p r e s e n t s 

w h a t  w a s  k n o w n  w h e n  I c omme n c e d m y  o w n  r e s e a r c h .  I n  

ge n e r a l , t e r r i t o r i a l p a i r s  l i v e  o n  s ma l l e r , p e r m an e n t  

w a t e r  a r e a s , w i t h  go o d  s h e l t e r  a n d  n e s t  c o v e r  b u t  l e s s 

p o t e n t i a l  f e e d i n g  a r e a  f o r  c y gn e t s . P u k e pu k e  L a go o n  

( s ec t i o n  1 . 2 ) i s  o n e  s u c h  a r e a . 

1 . 2  THE  S T U D Y  S I TE : P UK E P UKE LAGO O N  

1 . 2 . 1  H a b i t a t  

P u k ep u k e  L a go o n  ( 1 7 5
°

1 5 ' E ,  4 0
°

1 0 ' S )  i s  a d u n e  l ak e  

o n  t h e  M a n aw a t u  c o a s t , w e s t  o f  P a l m e r s t o n  N o r t h . I t  i s  

a W i l d l i f e  M a n a ge m e n t  R e s e rv e adm i n i s t e r e d  by t h e  

W i l d l i f e  S e r v i c e  ( D e p a r t m e n t  o f  I n t e r n a l  A f f a i r s ) , wh i c h  

m a i n t a i n s  a p e r ma n e n t  f i e l d s t a t i o n  t h e r e . T h e  r e s e rv e  

c o mp r i s e s  1 5 h a ( 3 7  a c r e s )  o f  op e n  w a t e r  s e t  i n  8 7 h a  ( 2 1 3  

a c r e s )  o f  m i x ed r a up o  ( T y p h a  ori en t al i s ) , f l a x  ( P h o r m i u m  

t e n ax )  , n i gge r h e a d  ( C a r ex s e c t a ) a nd c a b b a ge t r e e  

( Co r d yl i n e  a u s t r al i s )  sw amp . The  s h a l l ow op e n  l ago o n  h a s 

3 

a m a x i m u m  d ep t h  o f  1 . 5 m a nd i s  c omp l e t e ly s u r r o und e d  b y  

e x t e n s i v e  r a upo a n d  f l a x s t a n d s  ( P l a t e  1 . 1 ; C a i t h n e s s  1 9 6 9 ; 

C a i t h n e s s  & P e n ge l l y  1 9 7 3 ;  W i l l i am s  & I m b e r  1 9 7 0 ) . Th e 

a r e a p r o v i d e s  s h e l t e r  a n d  f o o d ( Po t t s  1 9 7 7 )  f o r  a l a r ge 

n u m b e r  o f  w a t e r f o w l  sp e c i e s  and  supp o r t s  a v a r i a b l e , b u t  

o f t e n  s u b s t a n t i a l  ( F i g .  1 . 1 ) B l a c k  S w a n  p o p u l a t i o n . 

1 . 2 . 2  S w a n  p op u l a t i o n  

T he numb e r  o f  s w a n s  a t t emp t i n g  t o  b r e e d  o v e r  t h e  1 9 7 8 -

1 9 7 9  s t u d y  p e r i o d  v a r i e d . I n  1 9 7 8  f o u r  t e r r i t o r i a l  



TAB L E  1 . 1  E C O L O G I CA L  AND B E HA V I O U RAL C H A RA C T E RI S T I C S  

O F  C O L ON I A L  B RE E D I N G  I N  B LACK S W AN S .  

( l ) B r e e d  o n  l a r g e  o p e n  w a t e r  a r e a s ,  whe r e  

4 

( 2 ) F e e d i n g  a r e a s  f o r  c y g n e t s  a r e  l a r g e  a n d  w i d e s p r e a d . 

( 3 ) W a t e r  l e v e l s f l u c tu a t e ,  d i f f e r e n t  f e e d i n g  a r e a s 

e x p o s e d . 

( 4 )  B r e e d i n g  m a y  o c c u r  a t  mo s t  t i m e s o f  t h e  y e a r . 

( 5 ) Au s t r a l i a n  d a t a  s u g g e s t  b r e e d i n g  a s s o c i a t i o n s  o th e r  

t h a n  m o no g amo u s  p a i r s . 

( 6 ) T e r r i t o ry s i z e  v a r i e s  b u t  i s  u s u a l l y  a p e c k i n g  

d i s t a n c e a r o u n d t h e  n e s t , a n d  

( 7 ) B r o o d  d e f e n c e  m a y  b e  w e a k  o r  a b s e n t . 

( 8 ) B r o o d s  no t s e g r e g a t e d  a n d  m a y  c o a l e s c e  i n t o  

c r e c h e s . 



TAB L E  1 . 2  E C O LOG I CAL A N D  B E HAV I O U RA L  C H A RAC T E RI S T I C S  

O F  T E RR I T O R I A L  B RE E D I N G  I N  B LA C K  S WA N S  

( 1 ) B r e e d  o n  r e l a t i v e l y  s m a l l  w a t e r  a r e a s , h a v i n g  

( 2 ) S ma l l , d i s c r e t e  f e e d i n g  a r e a s  s u i t ab l e  f o r  c y g n e t s . 

( 3 )  W a t e r  l e v e l s s t a b l e  t h r o u g h o u t  t h e  y e a r . 

( 4 )  B r e e d i n g  s e a s o n a l . 

( 5 ) B r e e d e r s  a r e  m o n o g am o u s p a i r s ,  who 

( 6 )  D e f e nd a l a r g e  a r e a  a b o u t  t h e  n e s t s i t e ,  a n d  

( 7 ) S ho w  v e r y  s tr o n g  d e f e n c e  o f  a n  a r e a  a r o u n d  th e i r 

b r o o d s ,  g e n e r a l l y  w i t h i n  t h e  o r i g i n a l  t e r r i to r y . 

( 8 )  B r o o d s  k ep t  s t r i c t l y  ap a r t  u n t i l  l O O +  d a y s  o l d . 

5 
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p a i r s  ne s t e d  o n  t h e  m a i n  l a go o n  - l a te r r e d u c e d t o  

2 n e s t s  - a n d  2 b r o o d s  we r e  p r o du c e d . I n  1 9 7 9  a t  

l e a s t  l l  p a i r s  a t t e mp t e d  t o  n e s t , p rodu c i n g  l l  b r o o d s ,  

n o t  2'.1 1 o f  wh i c h s u r v i v e d  ( C h .  6 ) . U s u a l l y  4 - 8 

p a i r s  n e s t  e a c h y e a r  ( A .  G a r r i c k  p e r s . c o mm . )  . T h e  

b r e e d i n g pop u l a t i o n  r ep r e s e n t e d  a b o u t  2 5 %  o f  t h e  t o t a l  

numb e r  o f  s w a n s  p r e s e n t  a t  t he t im e  o f  n e s t i n g .  

7 

T h e  s i z e  o f  t h e  no n - b r e e d i n g  f l o c k  v a r i e s  f ro m  1 0  t o  

2 0 0 + , r e a c h i n g  a p e a k i n  l a t e  s umme r . F l o c k  s i z e  i s  

s m a l l e s t  w h e n  t e r r i t o r i a l  b i r d s  a r e  ne s t i n g ,  a n d  

a ggr e s s i o n  by  t e r r i to r y  h o l d e r s  m ay c o n t r i b u t e  t o  

t h i s  ( K . P o t  t s p e r  s . c o mm . ) . 

1 .  3 S T UDY T O P  I C S  

A l t h o ugh t h e  e c o l o gy o f  t h e  B l a c k  S wa n  ha s b e e n  

w i d e l y s tu d i e d  i n  b o t h  N e w  Z e a l a n d  ( L i c k e r s  1 9 7 7 ;  M i e r s  

& W i l l i am s  1 9 6 9 ;  W i l l i am s  1 9 7 7 , 1 9 7 9 , 1 9 8 0 ; W i l l i am s  & 

I m b e r  1 9 7 0 )  a n d  A u s t r a l i a  ( B r a i t hw a i t e l 9 7 0 , 1 9 7 7 , 1 9 8 l a ; 

B r a i t h wa i t e  & F r i th l 9 6 9 a , l 9 6 9 b ; F r i th 1 9 5 9 , 1 9 6 7 ; 

F r i t h e t  al. 1 9 6 9 ; G u i l e r  1 9 6 6 ; H e m s l e y 1 9 7 3 ; L a v e ry 1 9 6 5 ; 

N o r m a n  1 9 7 1 ) , i t s  b e h av i o u r  h a s  n o t b e e n  s t ud i e d  i n  a n y  

d e t a i l : s o me  d a ta ar e a v a i l ab l e o n  b r e e d i n g  a n d  

a ggr e s s io n  ( B r a i thwa i t e  1 9 8 l b ; P o u l s on 1 9 4 8 ; S o p e r  1 9 6 0 ; 

T i n ga y  1 9 7 4 )  . T h e  s ma l l  p r op o r t i on o f  t h e  popu l a t i o n  

t h a t n e s t s  t e r r i t o r i a l l y  h a s  b e e n  l a rge l y  i gno r e d . My 

r e s e a r c h  c o n c e n t r a t e d  o n  the b e h a v i o u r a l  e c o l o gy o f  t h e  

P u k epu k e  L a go o n  p o pu l a t io n , h a v i n g  3 ma i n  a i m s : 

( 1 )  t o  p r o v i d e  a c a t a l o gu e  o f  a l l  o b s e r v a b l e  b e h a v i o u r  

p a t t e r n s  u s e d  by  t h e  B l a c k  S w a n  p o p u l a t i o n  o f  P uk e p u k e  

L a goo n ; 

. 

( 2 ) t o  d e s c r ib e  t h e  y e a r l y  a c t i v i ty c y c l e  o f  t e r r i to r i a l 

a n d  f l o c k  b i r d s  o n  t h e  l a goo n ; 

( 3 )  t o  e x a m i n e  i n  d e t a i l  t h e  b i r ds '  s e xu a l , a ggr e s s i v e , 

a n d  f a m i l y - r e l a t e d  b e h a v i o u r , a nd t h e  p h y s i c a l  a n d  

b e h av i o u r a l  d e v e l o pm e n t  o f  c y gn e t s . 

T h e  s tu d y  p o p u l a t i o n  c a n b e  d i v i d e d  i n t o  2 p a r t s : 

t h e  r e l a t iv e l y  l a r ge ,  t r a n s i e n t , n o n - b r e e d i n g  f l o c k  a n d  
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t h e  s ma l l ,  r e s i d e n t  b r e e d i n g  p o pu l a t i o n  ( S e c t i o n  1 . 2 . 2 ) . 

T h e  s e c o n d  p a r t ,  o f  m a j o r  i n t e r e s t  t o  me, m a y  b e  f u r t h e r  

s ub d i v i d e d  o n  t h e b a s i s  o f  t h e  b r e e d in g  c y c l e , p r o d u c i n g  

t h e  l i s t o f  t op i c s  wh i c h  f o l l o w  i n  t h e  o r d e r  i n  wh i c h  t h e y  

a r e  p r e s e n t e d  i n  t h i s t h e s i s : 

( a )  N o n - b r e e d i n g  f l o c k  ( C h .  2 )  d e s c r ipt i o n  o f  b e h av i o u r  

p a t t e r n s  s e e n  i n  f l o c k a c t iv i t i e s ; t im e - a c t i v i ty b ud g e t s  

o v e r  a y e a r ; r e l a t i o n s h ip s b e t we e n  t h e  f l o c k  a nd t h e  

b r e e d i n g  p o p u l a t i o n . 

( b )  S e l e c t i o n  a n d  m a i n t e n a n c e  o f  t e r r i to r i e s  ( C h .  3 ) : 

d e s c r ip t i o n  o f  r e l e v a n t  b e h a v i o ur p a t t e r n s ; a n a l y s i s  o f  

b e h a v i o u r  s e qu e n c e s  a nd c o n t e x t s ; s e x ro l e s  i n  s e l e c t i o n  

a nd d e f e n c e ; b a s i s o f  c ho i c e  ( p r e s e n t  and f u t u r e  

r e s o u r c e s ) .  

( c ) M a t e  s e l e c t i o n ,  p a i r - b o n d i n g ,  a n d  b re e d i n g  a c t i v i t y 

( Ch .  4 ) : d e s c r i p t i o n  o f  r e l e v a n t  b e h a v i o ur p a t t e r n s ; 

a n a l y s i s  o f  s e q u e n c e s  a n d  c o n t e x t s ;  s e x ro l e s  i n  b r e e d i n g  

d a i l y  a n d  s e a s o n a l  p a t t e r n i n g  o f  b r e e d i n g  a c t i v i t y ; 

b e h a v i o u r . 

( d )  P hy s i c a l  a nd b e h a v i o u r a l  d e v e l o p m e n t  o f  c y g n e t s  

( Ch .  5 ) : ph y s i c a l  c h a n g e s ; d e s c r i p t i o n  o f  b e h av i o u r  

p a t t e r n s ; o n t o g e n y  o f  b e h av i o u r ; s o c i a l  i n t e r a c t i o n s .  

( e ) B r o o d  c a r e  a n d  f am i l y  r e l a t i o n s h i p s  ( C h .  6 ) : 

d e s c r i p t i o n  o f  r e l ev a n t  b e h a v i o u r  p a t t e r n s ; s e x r o l e s  

i n  c a r e ; d u r a t i o n  o f  c a r e ,  a n d  e v e n t u a l  b r e a k up o f  

f am i l y ; i n t e r a c t i o n s  w i t h  o t h er sw a n s .  

( f )  S yn t h e s i s  ( C h .  7 ) : d e r i v a t io n  o f  b e h a v i o u r  p a t t e r n s ; 

e v o l u t i o n a r y  r e l a t io n s h i p s  o f  t h e  s p e c i e s , s h o w n  by  c y g n e t  

a nd a d u l t b e h a v i ou r ; d i s c u s s i o n  o f  t e r r i to r i a l  versus 

c o l o n i a l  n e s t i n g  h a b i t s ; f u n c t i o n s  o f  t e r r i t o r i a l i t y  i n  

B l a c k  S w a n s . 

1 .  4 ME TH O D S 

1 . 4 . 1  C h o i c e  o f  h i d e  

I n  1 9 7 8  t h e  W i l d l i f e  S e r v i c e  h a d  two p e r m a n e n t  hi d e s 

o n  t h e  m a i n  l a g o o n ,  e a c h p r o v i d i n g a c l e a r  v i ew o f  t h e  

m a i n  w a t e r  a r e a  ( F i g . 1 . 2 ) . 



(/J 
ro 0'> 

'd .:: .:: 'd . ., 
ro Q) � 

(/J ;::l 
(/J ;::l 'd 
Q) 
'd (/J (/J . ., 'd .j.) 
..c: .:: .:: . ., . ., 
4-l .-1 0 
0 ..Q 0. 

(/J Q) .:: (/J u 
0 � .:: . ., Q) Q) 
.j.) .j.) � . ., 0 Q) 
(/J 0 4-l 
0 ..c: Q) 
p., Ul � 

N 

.-1 

� 
� 
::::> 
t9 
H 
""' 

(/J .:: 
0 . ., 
.jJ 
ro 
:> 
� 
Q) 
(/J 
..Q 
0 

-------- z 

� 
::it-' .. �' 

� ..,. -
':>' :t " �:> � " 
--� ::� ... 

9 

� -... 



1 0 

Th e p u mp h o u s e  h i d e  wa s t h e  t a l l e r  ( ap p r o x . 7 m  h i g h ) 

a n d , f a c i ng W - N ,  p r ov i d e d  a n  e x c e l l e n t  v i e w  o f  w h a t  wa s 

o f t e n  a l e e  s ho r e  - wh e r e  s w an s  c o n g r e g a t e d  i n  r o u g h  

w e a t h e r  - a s  w e l l a s  o v e r l o o k i n g  t h e  m a i n  f l o c k  a r e a s  a t  

v e r y c l o s e  r a n g e . 

i t s  u s e : 

H ow e v e r , s o m e  d i s a dvan t a g e s a c c omp a n i e d  

( 1 ) i t s  app r o a c h e s  w e r e n o t  c omp l e t e l y  s h e l t e r e d f r om t h e  

s wa n s  u n l e s s  a l e n g t h y  d e t o u r  wa s m a d e ; 

( 2 ) i t  w a s t h e  l e n g t h  o f  t h e  l a g o o n  d i s t a n t  ( 4'1 0 0m )  

f ro m  a c t i v e  t e r r i t o r i a l  p a i r s ; 

( 3 )  b e i n g  h i gh a n d  u n p r o t e c t e d i t  t e n d e d  t o  s h a k e  i n  

h i gh w i n d s , m a k i n g  u s e  o f  a t e l e s c o p e  d i f f i c u l t . 

T h i s  h i d e  wa s u s e d o n l y  i n  t h e i n i t i a l  s t a g e  o f  my  s tu d y . 

" Nu m b e r  2 "  h i d e  ( app r o x . 4 m  h i g h )  , p l a c e d c e n t r a l l y  

o n  t h e  n o r th e rn s i d e  o f  t h e  l a g o o n , p r o v e d  mu c h  mo r e  

su i t a b l e .  A c c e s s, a l o n g  p l a n k  w a l k s  t h ro u g h  f l ax a n d  

r a up o  s t a n d s , wa s s h e l t e r e d  f rom v i ew a n d  d i s tu r b a n c e  w a s  

m i n im a l . I t s  p o s i t io n  p r o v i d e d  go o d  v i ew s  o f  b o t h  f l o c k  

a r e a s  a nd t e r r i t o r i e s , a l t h o u g h  t h e  s h o r e l i n e  immed i a t e l y  

b e l ow w a s h i d d e n . T h e  h i d e  w a s  s t a b l e i n  h i g h  w i nd s .  

T h i s  h i d e  wa s u s e d  f o r  t h e  d u r a t i o n  o f  t h e  s t u d y . 

1 . 4 . 2  E q u i pm e n t 

A l l  h i d e  o b s e r v a t i o n s  w e r e  m a d e  u s i n g  a K o w a  

mo no c u l a r t e l e s c o p e  ( 1 0 x 4 0 ) . Z e i s s  b i no c u l a r s  

( 1 0 x 5 0 ) w e r e u s e d f o r  s upp l eme n t a r y  ob s e r v a t i o n s  a t  

o t h e r  P u k ep u k e p o n d s ,  A h ur i r i  L a g o o n  ( N a p i e r ) , a n d  

W e s t e r n S p r i n g s  ( Au c k l a nd ) . 

O b s e r v a t i o n s  w e r e  a t  f i r s t  r e c o r d e d  u s i n g  s ma l l  

( 1 5 -m i n u t e  t a pe s )  b a t t e r y  P h i l l ip s  t ap e  r e c o r d e r s ,  a nd 

a u gm e n t e d  w i t h  s k e t c h e s  o f  po s i t i o n s  a n d  a c t i o n s .  T h e 

r e c o r d e r s  p r o v e d  u n s a t i s f a c to ry a n d  I c ha n g e d  t o  

e n t e r i n g  a l l  d a t a  b y  h a n d , u s i n g  s t a nd a r d  a b b r e v i a t i o n s 

f o r  a l l  b e h a v i o u r p a t t e r n s . W i t h  p r a c t i c e , c l e a r  n o t e s  

c o u l d  b e  m a d e  w i t h  o n l y  b r i e f  g l a n c e s  a t  t h e  p ap e r , s o  

m a i n t a i n i n g  a l mo s t  c o n s t a n t  o b s e rv a t i o n  o f  t h e  s w a n s  

( S c h n i e r l a  1 9 5 0 ) . 



A l l  f i e l d  o b s e rv a t i o n s  w e r e  t r a n s c r i b e d  i n to c l e a r  

c op y  o n  t h e  s ame  o r  s ub s e qu e n t  d a y . 

P h o t o g r a p h s  w e r e  t a k e n  a t  W e s t e r n  S p r i n g s  i n  

Au c k l a n d , w h e r e  t h e  s wa n  p o p u l a t i o n  w a s  u s e d t o  huma n s 

a n d  e a s i l y  appr o a c h e d . I u s ed a n  A s a h i  P e n t a x  S P l O O O , 

w i t h  5 5m m  a n d  2 0 0 mm l e n s e s  a n d  c o l o u r  s l i d e , c o l o ur 

p r i n t and b l a c k - a n d - wh i t e  f i l m .  L i n e  d r aw i n g s  in t h e  

t e x t  a r e  b a s ed o n  t h e s e  p ho t o g r ap h s a n d  o n  f r e e h and 

s k e t c he s . 

1 . 4 . 3  D a t a  c o l l e c t i o n  

M y  f i r s t  3 v i s i t s  t o  P u k e p u k e  L a g o on w e r e  s p e n t  

f am i l i a r i s i n g  my s e l f  w i t h  t h e  a r e a  a n d  t h e  s w a n s .  I 
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o b s e r v e d  t h e  d a i l y  a c t i v i t y  p a t t e rn s  o f  t h e  s wa n s , no t e d  

t h e  w a t e r  a n d  s h o r e l i n e  a r e a s t h e y  u s e d , a nd d e s c r i b ed a n d  

s k e t c h e d  t h e i r  b e h a v i o u r . 

S ub s e qu e n t l y  e a c h  v i s i t  to t h e  l a g oo n l a s t e d  2 - 3 

d a y s , o n e  s p e n t  i n  t r a v ell i n g  a n d  p r e p ar a t i o n  a n d  2 i n  

t h e  f i e l d . I s p e n t  a l t e r n a t e  h ou r s  i n  t h e  h i d e , 

w o r k i n g  o v e r  2 c o n s e c u t i v e  d a y s  s o  t h a t  a w ho l e  d a y , 

f r o m  p r e - d aw n  t o  po s t - s u n s e t  t w i l i g h t , w a s  c o v e r e d. 

W o r ki n g  i n  t h i s  w a y  a l l ow e d  f o r  r e s t  p e r i od s ,  a s  my 

c o n c e n t r a t i o n  w e a k e n e d  a f t e r  l o n g e r  p e rio d s  o f  t e l e -

s c o p e  wo r k . T h i s  m e t ho d  m a d e  t h e  b a s i c a s s u mp t i o n  t h a t  

w e a t h e r c o n d i t i o n s  wou l d  r e m a i n  t he s am e , o r  s i m i l a r , 

ov e r  e a c h 2 - d ay p e r i o d . 

I n  s umme r  t h e  f u l l  d a y  e x t e n d e d  f rom 0 4 0 0  t o  2 0 0 0 h . , 

a n d  i n  m i dw i n t e r  f r o m  0 7 0 0  t o  1 7 0 0 h .  A t  t h e  e x t r em e  

e n d s  o f  e a c h  d a y  v i s i b i l i t y w a s o f t e n  p o o r  d u e  t o  r e -

f l e c t e d  l i g h t , h e a v y  c l ou d , o r  m i s t . Howe v e r ,  s ome 

i d e a  o f  g r o s s  m o v e m e n t s a n d i n t e r a c t i o n s  c o u l d  be 

o b t a i n e d  at t h e s e  t i me s ,  a l t h o u g h  a c c u r a t e c o u n t s  a n d  

d e s c r ip t i o n s  w e r e  n o t  po s s i b l e .  



1 2  

I c omb i n e d  c o l l e c t i o n  o f  d a t a  s e q u e n c e s f r o m  

i n d i v i du a l  b i r d s  w i th r e co r d i n g  p o s i t i o n s  a n d  a c t i v i t i e s  

o f  a l l s w a n s  v i s i b l e , a s  t h e  s e a s o n a l  a c t iv i ty p a t t e r n s  

o f  t h e  w h o l e  p o p u l a t i o n  w e r e  o f  i n t e r e s t  ( S e c t i o n  1 . 3 ;  

C h .  2 ) .  I m a d e  2 to t a l - c o u n t s  i n  e a c h  h o u r , b e g i n n i n g  

3 0  m i n u t e s  a p a r t . F o r  a n a l y s i s  o f  t im e - a c t i v i ty b u d -

g e t s  I u s e d 6 a c t i v i t y  c l a s s e s : R e l a x e d- Up r i g h t  ( u n d i s 

t u r b e d ) , F e e d i n g , P r e e n i n g  ( a n d  b a t h i n g ) , D o z i n g , 

A g g r e s s i o n , a n d  O t h e r . P r e e n i n g  a n d  Do z i n g  w e r e  l a t e r  

c omb i n e d a s  " Lo a f i n g "  i n  s om e  a n a l y s e s . " A g g r e s s i o n " 

i n c l u d e d  b o t h  t e r r i t o r i a l d i s p l a y s and  d i sp u t e s  amo n g  

f l o c k  b i r d s . " O t h e r "  c o mp r i s e d  a l l  o t h e r  r e c o r d e d  

a c t iv i t i e s , wh i c h  o c c u r r e d  a t  v e r y  l ow l e v e l s: h i g h e r  

i n t e n s i t i e s  o f  a l e r tn e s s , f l y i n g  a b o u t  t h e  l a k e , m a t i n g  

a n d  b r e e d i n g  a c t iv i t i e s . D i s t a n c e s  f r o m  r e f e r e n c e  

p o i n t s , u s u a l l y  s ho o t e r s ' b l i n d s  ( " m a i-m a i s" ; F i g . 1 . 2 ) , 

we r e  e s t im a t e d  i n  m e t r e s , ba s e d  o n  t h e  w a t e r l i n e  

l e n g t h  o f  a n  a d u l t s w a n  ( app ro x . 0 .  6 m )  . 

I n i t i a l l y , b e tw e e n  c o un t s  I r e c o r d e d  5 -m i n u t e  

s e q ue n c e s  ( i n b l o c k s  o f  3 0  s e c o n d s )  o f  a c t i v i t y  f rom 

s w a n s  c ho s e n at  r an d om , s ta r t i n g  a l t e r n a t e l y  f r om 

r i g h t  a n d  l e f t  of  m y  f i e l d  o f  v i ew a n d  wo r k i n g  ro u n d  

t h e  l a go o n , u s i n g  a t a b l e o f  r a n d o m  numb e r s  to s e l e c t  

i n d i v i du a l s .  I a n t i c i p a t e d  t h a t t h i s  r e l a t iv e l y  

u nb i a s e d s e l e c t io n  m e t h o d  wo u l d  p r o v i d e  d a t a  o n  p a t t e rn s , 

f r e qu e n c y  a n d  s e q u e n c i n g  o f  v a r i o u s  typ e s  o f  b e h a v i o u r . 

H o w ev e r , i t  p ro v e d  u n s a t i s f a c to r y : 

( l ) I g a i n e d  m a n y  f e e d i n g  a n d  l o a f i ng s e qu e n c e s  b u t  

l i t t l e d a t a  o n  s o c i a l i n t e r a c t i o n s ;  

( 2 ) t h e  m e t h o d  h a d  a s t r o n g  b i a s  i n  f a v o u r  o f  f l o c k  

b i r d s  ( ma k i n g  u p  m o s t o f  t h e  p o pu l a t i on ) , o m i t t i n g  t h e 

t e r r i t o r i a l s w a n s  w h i c h , a s  a g r o up , we r e  o f  mo s t  

i n t e r e s t to m e . 

T o  o b t a i n i n f o rm a t i o n  o n  so c i a l  i n t e r a c t i o n s , 

p a r t i c u l a r l y  t h o s e  i n v o l v i n g t h e  t e r r i t o r i a l  b r e e d e r s , 
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I c h a n g e d  my  m e t ho d s . I c o n t i n u e d w i th t h e  t w i c e -

h o u r l y  f l o c k  c o u n t s ,  b u t  b e t w e e n  t he s e  s c a n n e d  t h e  

wh o l e  l a g o o n  c o n t i nuo u s l y ,  no t i n g  po s i t i o n s  a n d  a c t i o n s  

o f  g r o up s  a n d  i n d i v i d u a l s ,  e sp e c i a l l y p a i r s  a n d  f am i l i e s . 

T h e  s c a n  s t opp e d  a t  t h e  f i r s t  b i r d ( s ) to d i s p l a y  a n y  

o f  a numb e r  o f  c ho s e n  b e h av i o u r  p a t t e r n s  ( T a b l e 1 . 3 ) . 

T h i s  i s  e s s e n t i a l l y  t he F o c a l - An ima l S amp l i n g t e c hn i qu e 

d e s c r ib e d  by Al t m a n n  ( 1 9 7 4 ) . U s i n g  s e q u e n c e s  o f  

b e h a v i o u r  a s  f o c i f o r  ob s e rv a t i o n , 

b e g i n s  w h e n  a n  i n t e r a c t i o n  b e g i n s . 

" a  s amp l e  p e r i o d  

Du r i n g  t h e  s amp l e , 

a l l  b e h a v i o u r s  u n d e r  s t u d y  a r e  r e c o r d e d , i n  o r d e r  o f  

o c c u r r e n c e . T h e  s amp l e  c o n t i n u e s  un t i l  t h e  i n t e r a c t i o n  

s e qu e n c e  t e rm i n a t e s  o r  i s  i n t e r r up t e d , a n d  t h e  n e x t  

s amp l e b e g i n s  w i t h  t h e  o n s e t  o f  a n o t h e r  s e qu e n c e  o f  

i n t e r a c t i o n s " ( A l tm a n n  1 9 7 4 : 2 4 8 )  Th i s  a p p r o a c h  

p ro v i d e d  a ma s s  o f  d a t a  o n  s o c i a l  b e h a v i o u r , a l t ho u g h  

i t  f o c u s e d  o n  t e r r i to r i a l  s w a n s  a n d  tho s e  i n t e r a c t i n g  

w i t h t h e m . A numb e r  o f  o t h e r  p a r a m e t e r s  w e r e  a l so 

i n c l u d e d  w i th e a c h  d a t a  r e c o r d  ( T a b l e 1 . 4 ) . 

S wa n s  w e r e  p l a c e d i n  s ev e r a l  a g e - a n d  s o c i a l 

g roup c a t e go r i e s . 

( l ) A g e : ( a ) a d u l t : b o d y  p l um a g e b l a c k ; s o m e  e s t im a t e  

o f  a g e  po s s i b l e , u s i n g  t h e  amo u n t  o f  b l a c k  

i n  t h e  f l i g h t  f e a t h e r s  ( B r a i t hw a i t e  l 9 8 l a ) . 

1 +  y e a r s . 

( b ) j uv e n i l e : b o dy p l um a g e  b r o w n i s h ;  u s u a l l y  

a s so c i a t e d  w i t h  n o  p a r t i c u l a r a d u l t s .  L e s s  

t h an 1 y e a r  ( b i rd - o f - t h e - y e a r ) . 

( c ) c y g n e t : d o w n y  o r  w i t h  v a r i ab l e  f e a t he r i n g ; 

t r av e l l i n g  i n  f am i l y  g ro up w i t h  p a r e n t s . 

0 - 4 mo n t h s . 

( 2 )  S o c i a l  g r o up i n g : 

( a ) f l o c k : v a r i ab l e  num b e r  o f  s wa n s  i n  l o o s e  

g r o up ; no o bv i o u s  s o c i a l r e l a t i o n s h ip s .  

( b )  p a i r : 2 s w a n s  t r a v e l l i n g  i n  c l o s e  c o mp an y  

f o r  e x t e n d e d  p e r i o d s , m a i n t a in i n g  a v e r a g e  



TAB L E  1 . 3  B E H A V I O U RA L  P A T TE RN S  S E LE C T E D  

F O R  E XAMI N A T I O N  
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( 1 ) Ra n g e  o f  a l e r t  po s tu r e s ,  f r om do z i n g  t o  p r e f l i gh t . 

( 2 )  F e e d i n g  b e h a v i o u r . 

( 3 )  P r e e n i n g . 

( 4 )  A g g r e s s i v e  b e h a v i o u r , o f  b o t h  f l o c k a n d  t e r r i t o r i a l  

b ird s .  

( 5 ) S e x u a l  b e h av i o u r : s e l e c t i o n  a n d  a t t r a c t i o n  o f  m a t e , 

p a i r - b o nd i n g , c op u l a to r y  a c t i v i t y . 

( 6 ) B e h a v i o u r  o f  you n g . 

( 7 ) B r o o d  c a r e : d e f e n c e  ( s e e  4 ) , c a r r y i n g , b r o o d i n g  

( i f o b s e r v a b l e ) , d ev e l o pme n t  o f  f am i l y  I s o c i a l  

b o nd s .  

B e h a v i o u r  s e t s  1 - 3 d e s c r ib e d a n d  u s e d  i n  

t im e - a c t i v i t y b ud g et a n a l y s i s . 

B e h a v i o u r  s e t s  4 - 7 d e s c r i b e d a n d  u s e d  in  t i m e 

a c t i v i ty bud g e t  a n a l y s i s ; emph a s i s  o n  s e qu e n c e s  

o f  b e h a v i o u r , f r e q u e n c y , � - 9 r o l e s  e t c . 



TAB L E  1 . 4  PA RAME T E R S  N O T E D  W I TH EAC H 

B E H A V I OU RA L  DATA RE CORD MADE 

T i m e  

I d e n t i t y  o f  ( i n t e r a c t i n g ) i n d i v i d u a l ( s ) , w h e r e  k n o wn 

S e x o f  a c t o r  I r e a c t o r , wh e r e  k n o w n  

P o s i t i o n  o n  l a g o o n  

S e q u e n c e  o f  b e ha v i o u r , wh e r e  a g g r e s s i o n  I b r e e d i n g  I 

f am i l y  - r e l a t e d  

Or n o t e  o f  i t s  o c c ur r e n c e  

O t h e r s  p r e s e n t , a n d  t h e i r  r e a c t io n s  

P r e c e d i n g e v e n t ( s ) , i f  k nown 

S ub s e q u e n t  e v e n t ( s ) , if  k n o w n  

W e a t h e r  c o nd i t i o n s  n o t e d  a t  t h e  b e g i n n i n g  o f  e a c h  

h o u r ' s  ob s e r v a t i o n  

NOTE: sexes distinguished as follows: d' l ar ger, neck more erect, voice 
deeper, head broader; takes superior posit ion in copu lation 
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P LA T E  l .  l :  

P LA T E  1 . 2 :  

A v i e w  o f  P uk e p u k e  L a g o o n , f rom t h e  p a t h  

t o  " N umb e r  2 "  h i d e 

B l a c k  S w a n  f a c e s  a r e  v e ry m u c h  a l i k e  t o  

t h e  h u m a n  e y e  





s ep a r a t i o n  o f  1 - 2 m ; s h a r e d  g r e e t i n g  

c e r emo n i e s  ( C h .  4 ;  B u t t e r f i e l d  1 9 7 0 ) . 

( c ) f am i l y: p a i r  a nd a s s o c i a t e d  c y g n e t s  o r  

j u v e n i l e s . 
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( d ) s i b l i n g s :  j uv e n i l e s  t r a v e l l i n g  i n  a g r oup ; 

l ow i n d i v i d u a l  d i s t a nc e ; s h a r e d  Gr e e t i n g  c e r e mo n i e s  

( " b r o o d  r emn a n t s " : P r e v e t t  & Ma c in n e s  1 9 8 0 ) . 

( 3 )  S e x: c o u l d  o n l y  b e  d e t e rm i n e d  i n  known p a i r s ,  u s i n g 

s i z e ,  po s tu r a l  a n d  v o c a l  d i f f e r e n c e s a s  w e l l  a s  

a g g r e s s iv e  a nd s e x u a l  b eh a v i o u r� U n l e s s  o bv i o u s  

c u e s w e r e  p r e s e n t e d , I d i d  no t c l a s s i f y f l o c k b i r d s  

b y  s e x . 

1 . 4 . 4  D i f f i c u l t i e s e n c o u n t e r e d i n  f i e l d  wo rk. 

1 . 4 . 4 a I d e n t i f i c a t i o n  o f  s w a n s . 

A m a j o r  p r o b l em l a y  i n  t h e  i d e n t i f i c a t i o n  o f  

i n d i v i du a l s: o n l y  a f e w  ( 6  - 1 0 )  o f  t h e  P u k e p u k e  s w a n s  

c o u l d  b e  r e l i a b l y  i d e n t i f i e d . B l a c k  Swa n s  p o s s e s s  no  

o b v i o u s f a c i a l  c h a r a c t e r i s t i c s  u s e f u l  i n  r e c o g n i t i o n  

( P l a t e  1 . 2 ) . S o m e  o f  t h e  s t udy popu l a t i o n  w o r e  

c o l o u r e d  n e c k  c o l l a r s , d e no t i n g  a c ap t u r e  s i t e  e l s e wh e r e  

i n  N ew Z e a l a nd ,  b u t  t he s e we r e  u s u a l l y  t r a n s i e n t s. 

C ap t u r e  o f  P u k e pu k e  s w a n s , f o r  m a r k i n g , wa s n o t  

a t t e mp t e d  o n  a l a r g e  s c a l e  ( s e e  b e l ow ) : 2 a d u l t s  a n d  

o n e  j uv e n i l e  w e r e  c a u g h t . T h e r e  c o u l d  b e  n o  g u a r a n t e e  

t h a t  a n y  b i r d s  c a u g h t  w e r e  r e s i d e n t  a n d  s o  u s e f u l  i n  

a s tu d y  o f  b r e e d i n g  b e h a v i o u r  o n  t he l a go o n . The  f e w  

b i r d s  m a r k e d  o n  o t h e r  M a n aw a t u  l a k e s d i d n o t  e n t e r  t h e  

s tu d y  a r e a : l 8 j uv e n i l e s  a n d  a d u l t s  w e r e  b a n d e d  and·  

c o l l a r e d  on L a k e  H o r o wh e nu a  ( L e v i n )  in  D e c e mb e r  1 9 7 8 ,  

b u t  no n e  app e a r e d  o n  P u k ep u k e  L a g o o n  dur i n g  m y  s tu d y . 

S e v e r a l  c a p t u r e  m e t ho d s  w e r e  d i s c u s s e d , o r  h a d  

b e e n  t r i e d  b y  W i l d l i f e  S e r v i c e  p e r s o n n e l , b u t  t h e y  

* ref. Table 1. 4 



w e r e  c o n s i d e r e d  t o  i n vo l v e  a n  u n a c c ep t abl e l ev e l  o f  

d i s t u r b a n c e  t o  t h e  s w a n  p o p u l a t i o n : 
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( 1 )  T h e  P u k e p u k e  s w a n s w e r e  w a r y  a n d  c o u l d  n o t  b e  

app ro a c h e d  c l o s e l y  e no u g h  to c ap t u r e  by h a n d  o r  w i th a 

no o s e  o r  c ro o k  u n l e s s  s i t t i n g  o n  t h e  n e s t . N e s t s  w e r e  

h a r d  t o  p i np o i n t  a n d  t h e r e  wa s t h e  p o s s i b i l i t y t h a t  

d i s rup t i o n  o f  i n c ub a t i o n  wou l d  l e a d t o  n e s t  d e s e r t i o n . 

O n e  a d u l t  w a s  c a u g h t  w h i l e  i n c u b a t i n g ; t h e  e f f e c t o f  t h i s 

o n  br e e d i n g  s u c c e s s  c o u l d  n o t  b e  a s c e r t a i n e d , a s  t h e  

c l u t c h  w a s  r e m o v e d  a t  t h e  s am e  t im e  a s  p a r t  o f  a n o t h e r  

p ro j e c t . O n e  m o u l t i n g  a d u l t  a n d  o n e  j u v e n i l e  w e r e  

a l s o c ap t u r e d . 

( 2 ) a t t emp t s  t o  r u n  s w a n s d o wn i n  a b o a t  o n l y  l e d  t o  

t h e i r  e s c a p e  i n  t he s u r r o u n d i n g  r a upo . 

( 3 ) u n l i k e  t h e  d a bb l i n g  d u c k s  t h e y  d i d  n o t  s e e m  

a m e n a b l e  t o  g r a i n  b a i t i n g  a n d  t r ap p i n g ;  a s u rp r i s i n g  

r e s u l t , s i n c e  t h e y  t a k e  g r a i n  r e a d i l y  i n  c ap t iv i t y  

( C h .  5 )  

( 4 )  t h e  u s e  o f  a c a n n o n  n e t  o v e r  l o a f i n g  a r e a s  w a s  

d e e m e d  e x p e n s i v e , t im e - c o n s u m i n g, a n d  d i s t u r b i n g  a n d  

h a z a r d ou s t o  t h e  s w a n s ( T . C a i t h n e s s ,  M . W i l l i am s  p e r s . 

c o mm . ) . 

T h u s  i d e n t i f i c a t i o n  o f  i n d i v i d u a l s  w a s  b a s e d  

o n  p lu m a g e ,  s i z e , p o s tu r a l a n d  b e h av i o u r a l  c h a r a c t e r i s 

t i c s , o n  s p e c i f i c  c o l l a r s  w h e r e  p r e s e n t  ( i n 1 9 7 8  

t h e s e  w e r e  A 7 V , w h i t e  c o l l a r s  " s t r ip e "  a n d  " 3 - d o t " ; i n  

1 9 7 9 : QG C 2 ) a n d  t o  s o m e  e x t e n t  o n  t h e  a r e a s  t h e y  

f r e qu e n t e d . L a c k  o f  r e l i a b l e i d e n t i f i c a t i o n  f o r  mo s t  

s w a n s  i n t r o d u c e d  b i a s  i n t o  my  r e s u l t s , s i n c e  t h e  e f f e c t s  

o f  i n d i v i d u a l  di f f e r e n c e s  i n  b e h a v i our c o u l d n o t b e  

a c c ou n t e d  f o r  ( S e c t i o n  l .  5 .  2 ) . U s i n g  a c a p t i v e  b r o o d  

i n  t h e  s t u d y  o f  c y g n e t  d e v e l o p me n t  ( C h .  5 )  r e mo v e d  t h i s  

s o u r c e  o f  e r r o r  a s  f a r  a s  c y g n e t  s t u d i e s w e r e  c o n c e r n e d . 

l . 4 . 4 b  E f f e c t  o f  d i s t a n c e  f ro m  s u b j e c t s . 

H i d e  " numb e r  2 "  w a s  a p p r o x im a t e l y  2 0m f r o m  t h e  
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w a t e r ' s  e d g e . Mu c h  g r e a t e r d i s t a n c e s  u s u a l l y  s ep a r a t e d  

o b s e r v e r  a n d  s u b j e c t : 4 0  - 6 0 m  f o r  t h e  a r e a  b e h i n d  

m a i -m a i ( MM )  9 ,  ab o u t  B Orn f o r  MM6 , a n d  l O Om +  f o r  t h e  

a r e a  f rom MM 3 t o  MM4 ( F i g . 1 . 2 ) . T hu s  i t  w a s  impo s s i b l e  

t o  o b t a i n  d a t a  o n  s o f t  vo c a l i s a t i o n s and  o n  s ub t l e  

p o s t u r a l  v a r i a t i o n s . T h i s  g ap w a s pa r t i a l l y  fi l l e d  b y  

i n f o r m a t i o n  g a t he r e d  o n  v i s i t s  t o  W e s t e r n  S p r i n g s , a n d  

b y  s t u d y  o f  a c ap t iv e  b r o o d  o f  c y g n e t s . 

1 . 5  D I S CU S S I ON : E F F E C T I V E NE S S  OF F I E LD O B S E RVAT I ON 

ME T H O D S . 

1 . 5 . 1  T h e  v a l u e  o f  o b s e r v a t io n a l  s tu d i e s . 

E t ho l o g y  h a s  b e e n d e f i n e d  a s  " t h e  s tu d y  o f  f un c t i o n , 

b i o l o g i c a l s i g n i f i c a n c e , c au s a t i o n , and e vo l u t i o n  o f  

s p e c i e s - t y p i c a l  .b e h a v i o u r " ( D i l g e r  1 9 6 2 : 8 3 ) . T h e  f i r s t  

s t ep i n  a n  e t h o l o g i c a l  s tu d y  s u c h  a s  m i n e  mu s t  b e  a 

d e ta i l e d d e s c r i p t i o n  o f  a l l  b e ha v i o u r  p a t t e r n s  u s e d b y  t h e 

a n im a l i n  q u e s t i o n ; m o r e  d e t a i l e d  a n a l y s e s  m a y  t h e n  

f o l l o w . D i f f i c u l t i e s  a r i s e i mm e d i a t e l y , i n  d e t e r m i n i n g 

t h e  f o c u s  o f  r e s e a r c h  a nd i n  e n s u r i n g  t h a t  no  b e h av i o u r  

p a t t e r n s  a r e  o m i t t e d  f rom t h e  c a t a l o gu e . T h e  l a t t e r  

p r o b l e m  m a y  b e  r e so l v e d  i n  p a r t  b y  c omp l em e n t i n g  f i e l d  

w o r k  w i th o b s e rv a t i o n s  o f  c ap t i v e  a n ima l s ( C h .  5 ) . 

M y  s tu d y  c e n t r e d  o n  d e s c r i b i n g  a l l  t h e  o b s e r v ab l e  

b e h a v i o u r  o f  t h e  P u k e p u k e  B l a c k  S w a n  popul a t i o n , a n d  

o n  t h e  a n a l y s i s  o f  s p e c i f i c  s e t s  o f  b e h a v i o u r  p a t t e r n s . 

D e c i s i o n s  a n d  c o n s t r a i n t s  on  s amp l e  m e t ho d s  ( 1 . 5 . 2 ) 

h a v e  i n ev i t a b l y  a d d e d  s o m e  d e g r e e  o f  b i a s  t o  my r e s u l t s .  

H o w ev e r , a s  A l tm a n n  ( 1 9 7 4 ) po i n t s  o u t , d i r e c t  ob s e r 

v a t i o n  p r o v i d e s  a n e c e s s a r y  l i n k  b e tw e e n  e x p e r i me n t a l  

s tud i e s  a nd t h e  " r e a l wo r l d " . T h e  r e s u l t s  i t  g i v e s  

u s ua l l y h a v e  " l ow i n t e r n a l  v a l i d i t y " , i . e .  t he y  do  

no t a d e qu a t e l y  e l i m i n a t e  a l t ern a t i v e  e xp l a n a t i o n s  f o r  
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a n y  d a t a o b t a i n e d , s u c h  a s  t h e  e f f e c t s  o f  c o l l e c t i n g  

m e t ho d s  o r  o f  o b s e r v e r  b i a s . T h e y  may , ho w e v e r , b e  

r e a d i l y  u s e d  t o  g e n e r a l i s e  t o  o t h e r  s amp l e s . T h e  

c ho i c e  o f  s amp l i n g  m e t h o d  i s  a n  e x c e l l e n t  b a s i s  f o r  i m 

pr o v i n g  t h e  i n t e r n a l  v a l i d i t y o f  d a t a  by r em o v i n g  o r  

r e d u c i n g s u c h  b i a s e s . O b s e r v e r - l e v e l  s amp l i ng d e c i s i o n s  

p r o v i d e  t h e  m a j o r  c o n t r o l s  i n  o b s e r v a t i o n a l  w o r k  

( S c h n i e r l a  1 9 5 0 ) . 

1 . 5 . 2  S amp l i n g  m e th o d s  a n d  s o u r c e s  o f  e r r o r . 

A m a j o r  s o u r c e o f  e r r o r  l a y  i n  my i n a b i l i t y  t o  

r e c o g n i s e  m o r e  t h a n  a f e w  i n d i v i du a l s ( S e c t i o n 1 . 4 . 4 a ) . 

S l a t e r  ( 1 9 7 8 )  s t a t e s  t h a t t h i s  r e d u c e s  t h e  c o n f i d e n ce 

o f  qu a n t i t a t i v e  d a t a , s i n c e  i n d i v i d u a l  d i f f e r e n c e s  i n  

b e h a v i o u r  m a y  a f f e c t  r e s u l t s . T h e  e n d  r e s u l t ,  a s  

s t a t e d  e a r l i e r , i s  l o w c o n s i s t e n c y  b e tw e e n  s amp l e s , b u t  

i t  i s  e a s y  t o  g e n e r a l i s e  f r o m  t h e r e sult s . T h i s  

d i f f i c u l t y  w a s  o v e r c o m e  to  s om e  e x t e n t  b y  c o l l e c t i n g  

mu c h  d a t a  i n  t h e  f o r m  o f  s e qu e n c e s  i . e .  b y  u s i n g  

S e qu e n c e  S amp l i n g , a m o d i f i e d  f o rm o f  F o c a l - A n i m a l  

S amp l i n g  ( A l tm a n n  1 9 7 4 ) . A l a r g e  s amp l e  s i z e  m a y  a l s o 

h e lp to  r e mo v e  b i a s  ( D i l g e r 1 9 6 2 ) . 

P ro p e r  s c h e du l i n g  o f  s amp l e  s e s s i o n s  i s  a l s o 

i mp o r t a n t . M a k i n g  ob s e rv a t i o n s  a t  v a r i e d  t i m e s 

t h r o u g ho u t  t h e  d a y  a nd y e a r  g i v e s  t h e  b e s t  c ha n c e  o f  

s e e i n g  t h e  popu l a t i o n ' s  c omp l e t e b e h av i o u r a l  r e p e r to i r e . 

H o w e v e r , to  ob t a i n  qu a n t i t a t i v e  d a ta  r e gu l a r  a n d  

s t an d a r d - l e n g t h  s e s s i o n s  a r e  r e q u i r ed ( S l a t e r  1 9 7 8 )  

T h i s  r emo v e s  o b s e rv e r  b i a s  t o w a r d  pr e f e r r e d  s amp l i n g  

t im e s , a nd i mp ro v e s c o n s i s t e n c y  s i n c e  i t  a l l o w s  f o r  t h e  

e f f e c t o f  c i r c a d i a n r h y t hm s  o n  b e h a v i o u r  p a t t e r n s . 

S l a t e r  ( 1 9 7 8 )  a d d s  t h a t , i f  s ome  b e h av i o u r  p a t t e r n s  

a r e  k nown t o  b e  r a r e  o r  u nu s ua l , t h e  o b s e r v e r  s h o u l d  

b e  f r e e  t o  r e c o r d  t h e i r  o c c u r r e n c e  at  a n y  t i me . 

I u s e d a c o mb i n a t i o n  o f  r i g i d s c h e d u l i n g  ( f o r  

t i m e  i n  h i d e , t im i n g  o f  f l o c k  c o u n t s )  a n d  A d  L i b . 

( S e qu e n c e )  s a mp l i n g w i t h i n  t h e  s e t  h i d e  p e r i o d s  ( f o r  



g e n e r a l  b e h a v i o u r a l  d a t a ) . C ho i c e  o f  i nd i v i d u a l s  w a s  

" i r r e  g u 1 a r " , " w i t h t h e  i n  d i v i  d u a 1 [ b e  i n g] c h o s e n  o n  

t h e  b a s i s  o f  s om e  b e h a v i o u r a l  c r i t e r i o n "  ( A l tm a n n  1 9 7 4 ; 

T a b l e  1 .  3 ) . S u c h  b e h av i o u r - d e t e rm i n e d  s e l e c t i o n  d o e s 

r e s u l t  i n  d ep e n d e n c e  b e tw e e n  s amp l e s  and  b e tw e e n  

p a r t i c ip a n t s , b u t  p e r m i t s  a c c umu l a t i o n  o f  d a t a  a b o u t  

r e l a t i v e l y  i n f r e qu e n t  a c t s  ( S l a t e r  1 9 7 8 )  a n d  s o , g i v e n  

m y  r e s e a r c h  q u e s t i o n s , i s  t h e  b e s t  s amp l e  m e t ho d . 

My i n i t i a l d e c i s i o n , t o  r e d u c e  b i a s  b y  c hoo s i n g  

i n d i v i d u a l s c omp l e t e l y  a t  r a nd o m , w i t h o u t  r e f e r e n c e  

t o  t h e i r  s o c i a l b e hav i o u r  ( A l tm a n n  1 9 7 4 ) , l ed t o  a 

d e f i c i t  i n  d a t a  f o r  t ho s e  b e h a v i o u r  p a t t e r n s  o f  mo s t  

i n t e r e s t  t o  m e . 

O n e  o t h e r  m a j or s o ur c e  o f  i n c o n s i s t e n c y  e x i s t e d , 

n am e l y  t h a t  " An y  t ime t h a t  m o r e i s  v i s ib l e  t h a n  c an b e  

r e c o r d e d , s a mp l i n g de c i s i o n s r ema i n  a nd , i n  t h e  a b s e n c e  

o f  s y s t e m a t i c  s amp l i n g , t h e  o b s e r v e r ' s  p r e f e r e n c e s  w i l l  

c om e  i n t o  p l a y " ( Al tm a n n  1 9 7 4 : 2 3 9 ) . T h i s s o u r c e  

o f  e r r o r  e x i s t s w h e r e v e r  d a t a  a r e  o b t a i n e d  f r o m  

s e qu e n c e s  i n  w h i c h  a c t i o n s  o c c ur f a s t e r t h a n  t h e y  c a n  

b e  r e c o r d e d . F o r  c o pu l a t o r y  d a t a  t h i s i s  t r u e  f o r  

r ap i d  r e p e t i t i o n s  o f  d ip p i n g  mov e me n t s , and  g i v e n  t h e  

m a n n e r  o f  t h e i r  a n a l y s i s  ( C h .  4 )  i s  u n l i k e l y  t o  b e  

i mp o r t a n t . I n  a g o n i s t i c  s e qu e n c e s  s o m e  b i a s  i s  
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a vo i d ed i f  a s amp l i n g d e c i s io n  i s  a d h e r ed t o  t h r o u g h o u t : 

I r e co r d e d  t h e  a c t i o n s  o f  a f o c a l  i n d i v i du a l  ( a c to r ) , 

a n d  wh e r e  p o s s i b l e  t h e  r e a c t o r ; i f  m o r e  t h a n  o n e  w a s  

p r e s e n t  I f o l l o w e d  t h e  f i r s t  o b s e r v e d  r e a c t o r . 

S amp l i n g  f o r  s p e c i f i c  a c t s , o r  s e qu e n c e s  o f  a c t s , 

a s  t h e y  o c c ur , p r ov i d e s  a f o rm o f  F o c a l - An i m a l  S amp l i n g  

o n  a n  Ad L i b i tum b a s i s  ( A l tm a n n  1 9 7 4 ; S e c t i o n  1 . 4 . 3 ) 

T h i s  m e t ho d  i s  q u i t e  a c c e p t ab l e , a l t h o u g h  b i a s ed i n  

t h a t  s e q u e n c e s  m a y  n o t  b e  s amp l ed i n  p r op o r t i o n  to  t h e i r  

• 
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f r e qu e n c y  o f  o c c ur r e n c e .  I t  i s  a l so  n e c e s s a r y  t o  

i d e n t i f y  t h e  b e g i n n i n g  a n d  e n d  o f  s e qu e n c e s , a n d  to  

a vo i d  d e p e n d e n c e o f  d a t a  if  po s s ib l e : if  the  n e x t  

a v a i l a b l e  s e qu e n c e i s  s amp l e d , d a t a  may n o t  b e  i n d e 

p e n d e n t . I n  t h e  c a s e  o f  c op u l a t i o n s ,  s e qu e n c e s  a r e  

s o  f a r  s ep a r a t e d  i n  t ime  t h a t  d ep e nd e n c e i s  mo s t  u n 

l i k e l y ,  n o r  i s  th e r e  a n y  e v i d e n c e  f o r  so c i a l  f a c i l i -

t a t i o n . T h i s  i s  n o t  n e c e s s a r i l y  t r u e  o f  a g g r e s s i v e  

i n t e r a c t i o n s . 

" Th e  p r im a r y  ad v a n t a g e  o f  t h i s  f o rm o f  s amp l i n g  

i s  t h a t  i t  e n a b l e s  t h e o b s e rv e r  to  ob t a i n  l a r g e  s amp l e s  

o f  s o c i a l  b e h a v i o u r  a n d  t o  s amp l e s eq u e n c e s  t h a t  m a y  

p e r s i s t  r e g a r d l e s s  o f  t h e  c o n t i n u e d  p a r t i c i p a t i o n  

o f  a n y  o n e  i n d i v i d u a l . T h e  p r im a r y  d i s a d v a n t ag e s  

s t em f r om p r o b l e m s  i n  s e l e c t i n g  s e qu e n c e s  a n d  i d e n t i 

f y i n g  t h e i r  b e g i n n i n g  a n d  e n d " ( A l tmann 1 9 7 4 : 2 5 1 ) . 

H o w ev e r , g i v e n  t h e  d i f f i c u l t i e s  a s s o c i a t e d  w i th o th e r  

s amp l i n g  m e th o d s ,  S e q u e n c e  S amp l i n g  prov e d  mo s t  

a c c ep t a b l e  f o r  my u s e . 
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C h ap t e r  2 

F L O C K  A C T I V I T Y  

2 . 1  I N T RO DU C T I ON 

M a n y  d i f f e r e n t  b i r d s p e c i e s  a r e  known to  e n t e r  f l o c k s  

f o r  a t  l e a s t  a p a r t  o f  t h e i r  y e a r l y  c y c l e ,  f o r  b r e e d i n g , 

m i g r a t i o n , o r  w i n t e r i n g . I n  a d d i t i o n , t h e  n o n - b r e e d e r s  

i n  a g i v e n  p o p u l a t i o n  m a y  r em a i n  i n  a f l o c k  w h i l e  o th e r s  

n e s t  a n d  b r e e d ,  a s  d o  s o m e  o f  t h e  B l a c k  S w a n  f l o c k o n  

P u k ep u k e  L a g o o n . 

J o i n i n g  a n  o v e r w i n t e r i n g  o r  n o n - b r e e d i n g  f l o c k  m a y  

h a v e  s ev e r a l  a d v a n t a g e s . H o w e v e r , t h e r e  i s  s o m e  u n -

c e r t a i n ty a b o u t  t h e  p r e s s u r e s a f f e c t i ng  th e f o r m a t i o n , 

s t ru c tu r e  a n d  u l t im a t e  s i z e  o f  f l o c k s . Mu r t o n  ( 1 9 7 1 ) , 

Z a ha v i  ( 1 9 7 1 )  a n d  W a r d  & Z ah a v i  ( 1 9 7 3 )  a g r e e  t ha t , i n  

g e n e r a l , c o m mu n a l  r o o s t i n g  i n  b i r d s  s e r v e s  to  i mp r o v e  

t h e  f e e d i n g p r o s p e c t s  o f  a n  i nd i v i d u al , s i n c e  i t  m a y  

f o l l ow t h e  f l o c k  to  f e e d  e a c h  m o r n i n g . S a f e t y f r o m , 

o r  a r e d u c e d  r i s k  o f , p r e d a t i o n  i s  v i ew e d  a s  a s e c o nd a r y  

f a c to r . Mu r to n  ( 1 9 7 1 )  n o t e s t h a t  i n d i v i du a l s o f  m a n y  

s p e c i e s  f l y  to  j o i n  f e e d i n g  f l o c k s  ( s e e  a l s o  I n g l i s  & 

I s a a c s o n  1 9 7 8 ) , t h u s  r e d u c i n g  t h e i r  own s e a r c h i n g  t im e . 

" S o c i a l  f a c i l i t a t i o n  e f f e c t i v e l y  e n s u r e s  t h a t  v i t a l  

i n f o rm a t i o n  i s  o b t a i n e d  b y  t h e  i nd i v i d u a l  a n d  t h i s  wou l d  

s e em to  p r o v i d e  a c o mp l e t e e xp l a n a t i o n  o f  f l o c k  f e e d i n g " 

( Mu r t o n  1 9 7 1 : 5 3 5 )  C o n v e r s e l y  L a z a r u s  ( 1 9 7 2 )  s t a t e s  

t h a t  p r e d a t i o n  i s  a m a j o r  f a c to r  i n f l u e n c i n g  t h e  f o r m 

a t i o n  o f  b o t h  r o o s t i n g  a n d  f e e d i n g f l o c k s . " P r e da t i o n  

p r e s e n t s  a s om e w h a t  u n i t a r y  s e l e c t i o n  p r e s s u r e  o n  f e e d i n g  

d i sp e r s i o n , f a vour i n g  i n c r e a s e d g r e g a r i o u s n e s s "  ( L a z a r u s  

1 9 7 2 : 5 5 7 ) , wh i l e  t h e  d em a n d s o f  f e e d i n g  m a y  e i t h e r  

s upp o r t  o r  oppo s e  a g g r e g a t i o n . F l o c k i n g  i s  mo s t  l i k e l y  



to b e  t h e  r e s u l t o f  s ev e r a l  s e l e c t i o n  p r e s s u r e s  i n  

c o mb i n a t i o n . 
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F l o c k s  m a y  d emo n s t r a t e  d a i l y  a n d  s e a s o n a l  c h a n g e s  i n  

c o mp o s i t i o n ,  s t r u c tu r e  a n d  a c t i v i t y . S u c h  c h a n g e s m a y  

i n  t u r n  b e  l i n k e d  t o  ma j o r e v e n t s  i n  t h e  s o c i a l  o r  p h y s i c a l  

e nv i ro n m e n t  ( e . g . And e r s o n  e t  a l . l 9 6 9 ; I n g l i s  & I s a a c s o n  

1 9 7 8 ; K i n g  1 9 7 4 ; M i n t o n  1 9 7 1 ) . T h u s c o mpo s i t i o n  i s  a l -

t e r e d  b y  a n  i n f l u x o f  j uv e n i l e s  a n d  I o r  f am i l i e s  a f t e r  

b r e e d i n g , a n d  b y  t h e  e x i t  o f  b r e e d e r s  e a r l i e r i n  t h e  

s e a s o n . S t r u c tu r e  may b e  i n f l u e n c e d b y  g r o up s i z e ,  

i n d i v i d u a l  r e l a t i o n s h i p s  w i t h i n  t h e  f l o c k , o r  t h e  n a t u r e  

o f  t h e  f o o d  s uppl y ,  wh i l e  a c t i v i t y m a y  a l t e r  w i th e n e r g e t i c 

r e qu i r em e n t s ,  t h e  a c t i v i t i e s  o f  o th e r s  ( s o c i a l  f a c i l i t a 

t i o n ) , o r  t h e  w e a t h e r . 

S t r u c t u r e  a n d  c omp o s i t i on s t u d i e s  u s e  d e m o g r a p h i c  

t e c h n i qu e s  ( e . g .  H ew s o n  1 9 6 4 ; M i n t o n  1 9 7 1 ;  S l a d e n  1 9 7 3 ; 

W i l l i am s  1 9 7 7 ) , wh i l e  t he u s e  o f  e n e r g y  bud g e t s  i s  an  

e x c e l l e n t  m e t h o d  of  d e mo n s t r a t i n g  the  c o s t s  and  b e n e f i t s  o f  

v a r i o u s  a c t i v i t i e s  to t h e  i n d i v i du a l  o r  g r o up . H ow e v e r , 

i t  i s  no t a l w a y s po s s i b l e  to d e t e rm i n e  t h e  e n e r g y  v a l u e  

o f  a l l  p a r t s  o f  t h e  b u d g e t . I n s t e a d , t ime - a c t iv i t y  

b u d g e t s  p r o v i d e  a r o u g h  e s t im a t e  o f  t h e  impo r t a n c e  a n d  c o s t s  

o f  v a r i o u s  a c t i v i t i e s , a n d  m a y  b e  u s e d to g a i n  " s o m e  

c o mp a r a t i v e i n s i gh t s "  o n  t h e  n a t u r e  o f  t i m e  a n d  e n e r g y  

a l l o c a t i o n s  w i t h i n  and  b e tw e e n s p e c i e s  ( K i n g 1 9 7 4 ) . 

" C o n s p i c u o u s  g e n e r a l i s a t i o n s  i n c l u d e  t h e  r e l a t i v e l y  s m a l l  

t im e  s p e n t  i n  f l i gh t  d u r i n g  t he b r e e d i n g  s e a s o n ; . . .  [a n d] 

i n  i n t r a - a n d  i n t e r s p e c i f i c  a g g r e s s i v e  e n c o u n t e r s ; a n d  t h e  

g r e a t  v a r i a b i l i t y amo n g  s p e c i e s i n  t h e  amo u n t  o f  t ime  

s p e n t  f o r a g i n g  a n d  r e s t i n g "  ( K i n g  1 9 7 4 : 4 8 ) . T ime  a l l o c a -

t i o n s a n d  s t r a t e g i e s , p a r t i c u l a r l y  f o r  f e e d i n g , a r e  a f f e c t e d  

b y  t e mp e r a t u r e ; photop e r i o d ; bo d y  s i z e  a n d  r ep r o d u c t i v e  

c o n d i t i o n ; q u a l i t y , qua n t i t y a n d  d i s p e r s i o n  o f  f o o d ; a n d  

s o c i a l f a c t o r s . 

O n  P u k e p u k e  L a g o o n  a f l o c k , o f  v a r y i n g  s i z e , i s  

p r e s e n t  t h r o u g ho u t  t h e  y e a r . T h e  m a j o r i ty o f  i t s  m e mb e r s  
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( 7 0  - 9 0 %  i n  A u g . - O c t . 1 9 7 8 ; 7 0  - 7 6 %  i n  Au g . - O c t . 1 9 7 9 )  

d o  n o t  b r e e d  o n  t h e  l a g o o n . T h i s  p a r t  o f  t h e  pop u l a t i o n  

c o n t r i b u t e s  r e l a t i v e l y  l i t t l e  t o  t h e  a g g r e s s i v e  a n d  

b r e e d i n g a c t i v i t y  e x am i n e d  i n  l a t e r  c h apt e r s  ( 3 , 4 , 6 ) 

H o w e v e r ,  i t  c a n  p r o v i d e  d a t a  o n  dail y a n d  a n n u a l  

a c t i v i ty c y c l e s  f o l l o w e d  b y  t h e  p o pu l a t i on . S i n c e  b i r d s 

w e r e  u nm a r k e d  ( C h . l )  , r e l i ab l e  d a t a o n  t h e s e  c y c l e s  

c o u l d  no t b e  o b t a i n e d f r o m  t h e  s ma l l  numbe r o f  b r e e d i n g  

p a i r s  p r e s e n t .  

Th i s  c h ap t e r  e x ami n e s  t h e  b e h a v i o u r  p a t t e r n s  e x h i b i t e d  

b y  f l o c k  b i r d s ; t h e  s i z e  a n d  c ompo s i t i o n  o f  t h e  f l o c k  a nd 

c h a n g e s  i n  t h e s e  ov e r  t h e  y e a r ; p a t t e r n s  o f  a r e a  u t i l i s a t i o n ; 

a n d  d a i l y  a nd s e a s o n a l  c h a n g e s  o f  a c t i v i ty . 

2 .  2 ME TH O D S  

D a t a  u s e d i n  e x am i n a t i o n  o f  d a i ly  a nd a nn u a l  

r h y t h m s  w e r e  c o l l e c t ed  d u r i n g  t w i c e - ho u r l y  f l o c k  c o u n t s , 

a s  o u t l i n e d  i n  C h . l  ( 1 . 4 . 3 ) . I n  a d d i t i on , I m a d e  t h e  

f o l l o w i n g  m a n ipu l a t i o n s  o f  d a t a . 

2 . 2 . 1  C h a n g e s  i n  g r o up s i z e  

D a t a  i n  f l o c k  c o u n t s  w e r e  r e c o r d e d  a s  g r o u p  s i z e , 

a c t i v i t i e s  o f  m emb e r s , a n d  p o s i t i o n . F o r  e a c h  mo n th , 

t h e s e  r e c o r d s  w e r e  u s e d  to  g i v e  t h e  t o t a l n u m b e r  o f  s w a n  

g r o u p s i n  e a c h  o f  t h e  s e v e r a l  s i z e  c l a s s e s .  G r oup s i z e  

i n c r e a s e d  b y  2 ' s  up to 1 0  ( i . e .  1 - 2 , 3 - 4 . . . .  ) a n d  t h e r e -

a f t e r  i n  l O ' s , up t o  l O O + . T h e  c u to f f  po i n t  f o r  a c c u r a t e  

c 9 u n t s  s ho u l d  p e r hap s b e  t h e  upp e r  l im i t  o f  f am i l y  s i z e  

( 7 - 8 ) , b u t  t h e r e  i s  no e v i d e n c e  t h a t  f ami l i e s  r em a i n  

i n t a c t  i n  f l o c k s  ( 2 . 4 . 1 ) . 

Mo s t  g r oup s o n  t h e  o p e n  l a g o o n , a nd i n  s o m e  s ho r e l i n e  

a r e a s , c o u l d  b e  a c c u r a t e l y  d e l i n e a t e d  and c o u n t e d . H o w e v e r , 

p a r t i c u l a r l y  i n  t h e  e a s t e r n  l o a f i n g  a r e a , I c o u l d  n o t  

a l w a y s  d i s t i n g u i s h  a n d  e nu m e r a t e  s ep a r a t e  g r ou p s .  I n  

s u c h  c a s e s  I o n l y  r e c o r d e d  t h e  n u mb e r  p r e s e n t  i n  a d e f i n e d  

a r e a , a n d  d e s c r ib e d i t  a s  a " l o o s e  a g g r e g a t i o n " .  
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I c o u l d  t h e n  pr o d u c e  h i s to g ram s o f  g r o u p  s i z e . 

G r ou p s o f  l l  - l O O + we r e  c omb i n e d  to  e x am i n e  t h e  f r equ e n c y  

o f  o c c u r r e n c e  o f  l a r g e r  g r o up s , s i n c e  e a c h  l a r g e r  

c a t e g o r y  t a k e n  b y  i t s e l f  g e n e r a l l y  o c c u r r e d  a t  a l o w  

f r e q u e n c y . ( Th e  l a r g e r  a g g r e g a t i o n s  c o u l d  p o s s i b l y  b e  

b r o k e n  d own w i t h  m o r e  a c c u r a t e  r e c o r d i ng t e c h n i qu e s . )  

I d e r i v e d  t h e  numb e r  o f  b i r d s  p r e s e n t  e a c h  d a y  

f r om f l o c k  c o u n t s , a n d  c a l c u l a t e d  m o n t h l y  m e a n , r a n g e  

a n d  s t a n d a r d d ev i a t i o n  i n  f l o c k  s i z e .  

T h e  a r e a s  u s e d b y  g r o u p s w e r e  n o t e d  a s  c o u n t s  w e r e  

m a d e . F o r  e a c h  mo n t h  I m a r k e d  t h e s e  a r e a s  o n  a m ap o f  

t h e  l a g o o n  b y  d r a w i n g  a s e r i e s  o f  c i r c l e s  c e n t r e d  o n  t h e  

a r e a s  c o n c e r n e d , hav i n g  r a d i i  p r opo r t i o n a l  t o  t h e  g r oup 

s i z e  r e c o r d e d  t h e r e . V i s u a l e x am i n a t i on o f  m o n t h l y map s 

p e rm i t t e d  e s t i m a t e s  o f  a r e a s  u s e d  f r e q u e n t l y  ( > 1 0  g r oup s 

r e c o r d e d ) a n d  t h e  s i z e  o f  g roup s u s i n g  th e m  ( sm a l l  l - 1 0 ; 

l a r g e  l l + ;  o v e r l app i n g  u s e  b y  b o th g r o up s i z e s ) . C o rn-

p a r i s o n  o f  t h e  m a p s i n d i c a t e d  a n y  s e a s o n a l  t r e n d s i n  

a r e a  u s e . 

2 . 2 . 2  T i me - a c t i v i ty b u dge t s  

E s t ima t e s  o f  t i me - a c t i v i t y bu d g e t s  w e r e  b a s e d  o n  t h e  

p r opo r t i o n o f  s w a n s  i nv o l v e d  i n  e a c h  o f  s ev e r a l a c t iv i t y  

c l a s s e s a t  t h e  t ime  o f  t h e  h a l f - ho u r l y  c o u n t s . Mo n t h l y  

t o t a l s w e r e  o b t a i n e d  b y  s um m a t i o n . The e f f e c t s  o f  

c h a n g e s  i n  p o pu l a t i o n  s i z e  w e r e  n o t  a l l o w e d  f o r . 

Al t h o u g h  hou r l y  d a t a  w e r e  a v a i l a b l e , I d i v i d e d th e d a y  

i n t o  t h r e e  e qu a l  p e r i o d s  - m o r n i n g , " m i d d l e - da y "  a n d  

e v e n i n g - t o  c o mp e n s a t e  f o r  pho t op e r i o d  c h a n g e s  a nd to  

p e rm i t  d i r e c t  c o mp a r i s o n b e t w e e n  mo n t h s  ha v i n g  d i f f e r e n t  

d a y  l e n g t h s . T h e  p r op o r t i o n  o f  t h e  p opu l a t i o n  e n g a g e d  i n  e a c h  

a c t i v i t y  c l a s s  w a s  c a l c u l a t e d f o r  e a c h  p e r i o d . I u s e d  

2 x 2  C h i 2 t ab l e s  t o  c o mp a r e  a c t i v i ty i n  t h e  3 d a y  p e r i o d s  

w i t h i n  a n d  b e twe e n  mo n t h s  a n d  s e a s o n s . 
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D i v i s i o n  o f  t h e  y e a r  i n t o  s e a s o n s  w a s  b a s e d  on  

p ho t op e r i od , s o  t h a t  w i n t e r  ( May - Ju l y )  c e n t r e d  o n  t h e  

m i d w i n t e r  s o l s t i c e  o f  J u n e  2 1  a n d  summer  ( No v e mb e r  -

J a nu a r y )  o n  t h e  m i d summ e r  s o l s t i c e . T h i s  d i v i s i o n  

s mo o t h e s  o u t  m o n t h l y  v a r i a t i o n s , b u t  m a y  a l s o s h o w  up 

s e a s o n a l  t r e n d s .  

C a l c u l a t i o n s  w e r e  m a d e  mor e  appr o x i m a t e  b y  t h e  f a c t  

t h a t  s w a n s  a r e  a c t iv e  a t  n i g h t , w h e n  I m a d e  n o  d i r e c t  

o b s e r v a t i o n s , a n d  n o c t u r n a l  a c t i v i t y  p a tt e r n s  m a y  

( a ) d i f f e r  f r om a n d  ( b ) d i r e c t l y  a f f e c t  d a y l i g h t  r h y th m s . 

2 . 3  RE S U L T S  

2 . 3 . 1  D e s c r i p t i o n  o f  b e h av i o u r  p a t t e r n s * 

A .  A l e r t  

2 . 3 . l a Re l ax e d - Up r i g h t  ( RE U ) : b o d y  p l um a g e  i s  r e l ax ed 

n e i t h e r  d ep � e s s e d  n o r  e r e c t ed ( Mo r r i s  1 9 5 6 )  - a n d  t h e  

n e c k  i s  s mo o t h  a n d  r e l a x e d  i n  a c u r v e . T h e  s wa n  m a y  b e  

s t a n d i n g , wa l k i n g , o r  s w immi n g . ( F i g . 2 . l a )  

2 .  3 . l b A l e r t - Up r i g h t  ( AL U ) : s e e n wh e n  t h e r e  i s  a s l i g h t  

d i s t u r b a n c e  o r  t h e  b i r d  i s  w a r y . N e c k  a n d  h e a d  a r e h e l d  

e r e c t , a l t ho u gh n e c k  a n d  b o d y  p l um a g e  i s  g e n e r a l l y  r e l ax e d . 

A n  e x c ep t i o n  o c c u r s i n  s o m e  c o n f l i c t  s i tua t i o n s : a b i rd 

a pp r o a c h i n g h um a n s  w i l l  b e  i n  ALU b u t  may h a v e  e r e c t  n e c k  

f e a t h e r s . A L U  w i t h  e r e c t  n e c k  p l um a g e  s e r v e s a s  a t h r e a t  

i n  s om e  c o n t e x t s  ( C h .  3 ) . ( F i g . 2 . lb )  

2 .  3 . l e A n x i e t y - Upr i g h t  ( AN U ) : i n  s t r o n g l y  a l a r m i n g  

s i tu a t i o n s , s uc h  a s  a t t a c k  o r  t h e  p r e s en c e  o f  a h u m a n  

a n d  d o g  o n  t h e  s ho r e . N e c k  and  bod y p l um a g e  a r e  f u l l y  

d e p r e s s e d  s o  t h a t  t h e  b o d y  o u t l i n e  i s  s l e e k  a n d  s t r e am 

l i n e d , a n d  t h e  n e c k  i s  h e l d  s t i f f l y e r e c t  o r  t i l t e d  

s l i g h t l y  b a c kw ar d s . Mo v e m e n t  i s  a w a y  f r om t h e  a l a rm i n g  

s t i m u l u s  a nd m a y  b e  f o l l ow e d  b y  f l i g h t . A N U  i s  r i t u a l i s ed 

a s  a p r e - f l i gh t  d i s p l a y  ( d  b e l o w )  a n d  pos s i b l y  a s  app e a s e 

m e n t  t o  t hr e a t . ( F i g . 2 . l c )  

ba s i c  beh av io u ral categories seen in  al l  swan s : Table 1 .  3 
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T h e  s am e  d epr e s s i o n  o f  p l uma g e , b u t  comb i n e d  w i t h a n  

" o b l i qu e - f o rw a r d "  n e c k , i s  s e e n i n  d i s t r e s s e d  c y g n e t s  ( C h .  5 )  

o r  b i r d s  s e i z e d b y  a n  a t t a c k e r  a f t e r  a c h a s e  o r  l u n g e . 

2 . 3 . l d P r e f l i g h t  d i s p l a y : A N U , t o g e t h e r  w i t h  a p a r t i c u l a r  

c a l l  a n d  a h e a d - j e r k i n g  m o v em e n t , i s  s e e n  i n  p r e f l i g h t  

s i t u a t i o n s  wh e r e  a g ro up ( 2  - 6 )  o f  s wa n s  i s  p r e p a r i n g  t o  

l e a v e  t h e  l a g o o n . T h e  d i sp l a y i n g b i r d  ho l d s  i t s  h e a d  a t  

a n  a n g l e a b ov e t h e  ho r i z o n t a l  a n d  j e r k s  i t  u p  a n d  d o wn s o  

t h a t  t h e  n e c k  i s  i n  an S - b e n d  o n  t h e  d ownwa r d  m o v e m e n t . 

T h e  s w a n  m ov e s a b o u t  a c t iv e l y  o n  t h e  w a t e r , g e n e r a l l y  

f a c i n g i n t o  t h e  w i nd - t h i s  w o u l d  a s s i s t t a k e o f f . 

T h i s  d i sp l a y i s  f r e qu e n t l y  s e e n  i n  l a t e  e v e n i n g , wh e n  

g r o u p s a r e  p r ep a r i n g  t o  f l y  o u t  t o  o t h e r  lo c a l i t i e s . I t  

d o e s  n o t  p r e c e d e  s ho r t  f l i g h t s  t o  c h a n g e  po s i t i o n  o n  t h e  

l a g o o n , n o r  f l i g h t s  av o i d i n g  a n  a g g r e s s o r . ( F i g .  2 . l d )  

2 . 3 . l e H e a d - c u rv e d - b a c k  ( H CB )  

c h a r a c t e r i s t i c  o f  s i c k  b i r d s . 

s e e n r a r e l y  a n d  s e e m s  

I h a v e  ob s e rv ed i t , 

a l t e r n a t i n g  w i th b ou t s  o f  c o nv u l s i o n s , i n  s w a n s f o u n d  

( b y a u t o p s y )  t o  h a v e  s u f f e r e d  f ro m  l e a d -po i s o n i n g . T h e  

p l um a g e  i s  r e l a x e d  o r  f l u f f e d , a n d  t h e  n e c k  i s  l a i d  v e r y 

f a r b a c k  o n  n e c k  a n d  w i n g s , w i t h t h e  h e a d  h a r d l y  r a i s e d . 

T h i s  i s  p r o b a b l y  a c o n s e qu e n c e  o f  e x t r eme w e a k n e s s  o r  l a c k  

o f  m u s c u l a r  c o n t r o l . ( F i g . 2 . l e )  

2 . 3 . l f Do z i n g  ( DO Z ) a d o z i n g  b i r d  h a s  i t s  n e c k  c u rv e d  

o v e r  i t s  s ho u l d e r s , b i l l  t u c k e d u n d e r  t h e  s c ap u l a r f e a t h e r s .  

A b i r d  i n  th i s  po s t u r e  m a y  s t i l l  h a v e  a n  e y e  o p e n  a n d  b e  

a l e r t  t o  i t s  s u r r o u n d i n g s . I t  m a y  b e  on  t h e  w a t e r ,  o r  

s t a n d i n g  o r  s i t t i n g  o n  l an d . F e a t h e r  po s i t i o n  d e p e nd s 

o n  t e mp e r a tu r e ( Mo r r i s  1 9 5 6 )  b u t  i s  u s u a l l y  r e l a x e d , 

a n d  o n e  o r  b o t h f e e t  m a y  b e  t u c k e d  up i n to t h e  f l a n k  

f e a t h e r s . ( F i g . 2 . l f )  

B . F e e d i ng 

P o s t ur e s  s e e n  i n  f e e d i n g  b i r d s  a r e  r e l a t e d t o  t h e  

f e e d i n g  s i te . 
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a)  REU 

c) ANU 

d) Pre-f ligh t displ ay 

e) HCB 

f ) DOZ 
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a) GRA 

�� -� �w-'l 

b) DAB 

cl  FHD 

/� �--- - � -��_;)__; � � 
d )  FND 

F I G U RE 2 .  2 :  
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n �-( �  :_; / � 
e )  FUE 

. m o d e s l. n  k S w a n s  . B l a c F e ed > n g
. b )  D a b b l i n g  

. - n e c k - d o w n  

a )  

. - he ad - d ow n  

Gr a z l. n g  

d )  F e e d l. n g  c )  F e e d l. n g  

d · n g - up e nd e d e )  F e e  1 
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2 .  3 . l g G r a z i n g  ( G RA ) : w h e n  a t  o r  o n  t h e  s h o r e , s wa n s  g r a z e  

o n  e m e r g e n t  v e g e t a t i o n , w i l l o w s , o r  p a s tu r e  p l a n t s  

( B l o m f i e l d  & B l a c k  1 9 6 3 ; F r i th e t  a l . 1 9 6 9 ; p e r s . o b s . )  

L e a f y  m a t e r i a l  i s  s e i z e d i n  t h e  b i l l  a n d  t o r n  o f f  w i t h  a 

b a c k w a r d s a n d  s i d e w a y s  j e r k  o f  t h e  h e a d . B l a c k  S w a n s  

n o rm a l l y g r a z e  p a s  t u  r e s  o n l y  whe n t h e s e  a r e  f l o a d e d . ( F i g . 2 .  2 a )  

2 .  3 . l h D ab b l i n g  ( DA B ) : s w a n s a l s o  f e e d by d a bb l i n g  a t  t h e  

w a t e r  s u r f a c e ,  a n d  s o  m a y  c o mp e t e  w i t h  d a bb l i n g  du c k s  f o r  

s om e  f o o d i t em s . W a t e r  i s  d r a w n  i n  a t  t h e  f r o n t  a n d  

e j e c t e d  a t  t h e  s i d e  o f  t h e  b i l l , l e a v i n g  f o o d  t r app e d  o n  

t h e  b i l l  l ame l l a e . ( F i g . 2 . 2 b )  

2 . 3 . l i F e e d i n g - h e a d - d o w n  ( F H D ) : o c c u r s i n  v e r y  s h a l l ow 

w a t e r . O n l y t h e  h e a d  i s  s u b m e r g e d  t o  f e e d  o f f  t h e  

b o t t o m , w i t h  t h e  n e c k  i n  a n  i nve r t e d  " U "  s h ap e  a b ov e . 

( F i g . 2 . 2 c )  

2 . 3 . l j F e e d i n g - n e c k - d o wn ( FN D ) : i n  d e ep e r  w a t e r  t h e  n e c k  

i s  a l s o l o we r e d , b u t  t h e  b o d y  r e m a i n s  h o r i z o n t a l . Ow e n  

& K e a r  ( 1 9 7 2 ) n o t e  t h a t  a F N D  s w a n  m a y  h a v e  i t s  c h i n  f l a t 

o n  t h e  b o t t o m , i t s  n e c k  i n  a n  S - b e n d . ( F i g . 2 . 2 d )  

2 . 3 . l k F e e d i n g - up e n d e d  ( F U E ) : i n  w a t e r  o f  app r o x ima t e l y  

l m  d ep t h , sw a n s  e x t e n d  t h e i r  r e a c h  b y  u p e nd i n g , m a i n t a i n i n g  

t h i s  p o s t u re b y  pa d d l i n g  h a r d  w i t h  t h e i r  f e e t  ( F i g . 2 . 2 e )  

I t  i s  a s s um e d  t ha t  s u b m e r g e d  f o o d  i s  f o u n d  b y  t a s t e a n d  

t o u c h  ( O w e n  & K e a r  1 9 7  2 )  , b u t  B l a c k  S w a n s  app e a r  t o  h a v e  

a d e qu a t e  v i s i o n  i n  f a i r l y  c l e a r w a t e r . I o b s e rv e d  a 

c a p t i v e  c y g n e t  c ha s i n g  a n d  c a t c h i n g  t h r e e  t a dp o l e s  w h i l e  

s wi mm i n g  a s ma l l  t an k , a n  a c t i o n  d e p e nd e n t  o n  s i g h t . 

C .  P r e e n i ng a n d  b a t h i n g  

T h e  c om f o r t m o v e m e n t s  u s e d  b y  s w a n s  h a v e  b e e n  c l a s s i 

f i e d  a n d  d e s c r i b e d  b y  M c K i n n e y  ( 1 9 6 5 ) , who  r e c o g n i s e d  

s e ve n c a t e g o r i e s o f  b e h av i o u r : s h ak i n g  mov e me n t s , s t r e t c h i n g  

m o v e m e n t s , c l e a n i n g m o v e m e n t s , o i l i n g  p r e e n i n g , n i bb l i n g  

p r e e n i n g ; wa s h i n g , a n d  b a th i n g  ( P l a t e  2 . 1 ) . M y  o b s e rv a t i o n s  

p r o v i d e  s ome  a d d i t i o n a l  d a t a : 

( 1 ) M c K i n n e y  ( 1 9 6 5 )  d i d  n o t  o b s e rv e  i n c omp l e t e  a n d  c o rn -
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p l e t e  s o m e r s a u l t i n g  i n  s wan s , a n d  w a s u n c e r t a i n  i f  t h ey 

wo u l d  o c c u r . I s a w  b o t h  f o rm s  o f t e n , i n  c ap t i v e  a n d  

w i l d  s w a n s .  

( 2 ) D a s h i n g - a nd - d i v i n g , a h i g h - i n t e n s i ty b a t h i n g a c t i v i t y , 

w a s  " n ot  r e c o r d e d , b u t  p r o b a b l y  o c c u r s " .  I r e c o r d ed i t  

i n  b o t h  a d u l t s  a n d  c y g n e t s , b u t  m o r e  f r e q u e n t l y i n  t h e  

l a t t e r , w h e n  i t  c o u l d  p o s s i b l y  b e  d e s c r ib e d  a s  " p l a y "  ( C h . S ) 

( 3 ) M c K i n n e y  h a d  " n e v e r  s e e n  t h e  m o v e m e n t  o f  s t r e t c h i n g  

bo t h  l e g s  [a t  o n c e ] " b u t  I o b s e rv e d  t h i s  i n  c ap t i v e  

c y g n e t s  l y i n g  o n  t h e  g r o und w h i l e  p r e e n i ng . T h e y  w e r e  

p a n t i n g  h e av i l y  i n  ho t w e a t h e r  a n d  t h e  po s tu r e  m a y  h a v e  

f a c i l i t a t e d h e a t  l o s s ,  t h r o u g h  t h e  s t r e t c h e d  w e b s o f  t h e i r  

f e e t .  

D .  A g g r e s s i o n  

A g g r e s s i v e  b e h a v i o u r  o c c u r s  a t  a l o w l e v e l  i n  f l o c k  

b i r d s . I n  g e n e r a l  d i s p u t e s  a r e  o v e r  l o a f i n g  o r  f e e d i n g  

a r e a s  a n d / o r  v i o l a t i o n s o f  i n d i v i d u a l  d i s t a n c e . T h e y  

i nv o l v e  l ow - i n t e n s i t y  t h r e a t  d i s p l a y s  ( Ch .  3 )  a nd a r e  o f  

s h o r t  d u r a t io n .  H i g h e r - i n t e n s i t y  d i sp l a y s  m a y  b e  u s ed 

w h e r e  m e m b e r s  o f  two p a i r s  o r  f am i l i e s  a r e  i n vo l v e d . 

E .  P a i r i n g  a n d  b r e e d i n g  a c t i v i t y  

T h e s e  a c t i v i t i e s  a r e  d e s c r ib e d  i n  Ch . 4 .  G r e e t i n g  

a n d  T r i u m p h  c e r em o n i e s  o c c u r  i n  t h e  f l o c k ,  a n d  a r e  g i v e n  

b y  p a i r e d  o r  f am i l y  b i r d s  a f t e r  a f i g h t  o r  o t h e r  d i s t u r b -

a n c e . C op u l a t i o n s  a n d  p a i r - b o n d  m a i n t e n an c e  b e h av i o u r  

a r e  a l s o s e e n  i n  f l o c k  b i rd s . T h o s e  e n g a g e d  i n  t h e s e  

a c t iv i t i e s  a r e  p ro b a b l y  t e s t i n g  p a r t n e r s  ( C h .  4 ) , o r  

p r ep a r in g  f o r  b r e e d i n g  w h i l e e n  r o u t e  t o  t h e i r  o w n  n e s t i n g  

a r e a s . 

2 . 3 . 2  C o m p o s i t i o n , s t r u c t u r e  a n d  s i z e  o f  t h e  f l o c k  

2 . 3 . 2 a C o mpo s i t i o n  

T h e  c ompo s i t i o n  o f  t h e P u k e p u k e  f l o c k  i s  u n k n ow n , 

b u t  i t  i s  l i k e l y  to  i n c l ud e  t h e  f o l l o w i n g  e l em e n t s  ( s e e  

a l s o 1 . 4 . 3 ) : 

( 1 ) J uv e n i l e s , w i t h  o r  w i t ho u t  p a r e n t s  a n d/ o r  s i b l i n g s  
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i . e .  b r o o d  r em n a n t s  a n d / o r  f am i l y  g r o up s . 

( 2 ) Y o u ng a d u l t s , p a s t  t h e i r  f i r s t  y e a r b u t  t o o  y o u n g  to  

e n t e r  t h e  b r e e d i n g p o o l . ( F o r  ( 1 ) a n d  ( 2 )  a g e  d e t e rm i n a t i o n  

i s  b a s e d  o n  p l um a g e  c h a r a c t e r i s t i c s . )  

( 3 ) O l d e r  b i r d s , p r e v e n t e d  f r om b r e e d i ng  b y  s i c k n e s s ,  

i n j u r y , o r  i n a b i l i ty t o  h o l d  a t e r r i to r y  a n d a t t r a c t  a m a t e . 

( 4 )  P a i r ed  b i r d s  i n  t r a n s i t  to t h e i r  own b r e e d i n g  g r o u nd s : 

s o m e  app a r e n t  p a i r s  a r e  a l w a y s  p r e s e n t  in  t h e  f l o c k . 

T h e  p r o p o r t i o n  o f  b i r d s  i n  e a c h  c a t e g o ry v a r i e s  w i t h 

t h e  s e a s o n s . 

S o m e  e s t im a t e  o f  s o c i a l  r e l a t i o n s h i p s  w i t h i n  t h e  f l o c k  

m a y  b e  g a i n e d  b y  e x a m i n i n g  t h e  s o c i a l  d i s t a n c e  m a i n t a i n e d  

b y  i t s  m emb e r s . P a i r  o r  f am i l y  m e m b e r s ,  mov i n g  to g e t h e r , 

m a i n t a i n  c l o s e  c o n t a c t  o f  t h r e e  o r  l e s s  b o d y  l e n g t h s  

a l t h o u g h  t h i s  i s  o f t e n  e xp a n d ed w h i l e  f e e d i n g  o r  d u r i n g  

� e r r i to r i a l  o r  f am i l y  d e f e n c e .  N o n -p a i r e d  b i r d s  t r av e l -

l i n g  i n  c o mp a n y  m a y  b e  a s  f a r  ap a r t  a s  1 0  b o d y  l e n g t h s  ( 6m )  

a n d  r a r e l y app r o a c h  c l o s e r  t h an 1 b o d y  l e n g t h . W h e n  

f e e d i n g on  " p opu l a r "  s i t e s ,  p r e e n i n g , o r  do z i n g , t h e y  m a y  

app r o a c h  t o  1 b o d y  l e n g t h  o r  l e s s ( 0 . 6m ) . I n  f e e d i n g , 

t h i s  d i s t a n c e  m a y  b e  i n c r e a s e d a g a i n  b y  t h r e a t  f r o m  t h e  

app r o a c h e d i n d iv i d u a l ( s ) L o a f i n g s w a n s  u s u a l l y  to l e r a t e  

v e ry c l o s e  a p p r o a c h . 

I f  s p a c i n g  i s  c o mp r e s s e d t o o  mu c h  ( " h ow mu c h "  d ep e n d 

i n g  o n  t h e i nd i v i d u a l ) , t h e  b i r d  i n t r u d e d  up o n  m a y  r e a c t  b y  

( a ) mo v i n g a w a Y ;  ( b ) l ow - i n t e n s i t y t h r e a t ; ( c ) p e c k i n g , 

o r  a n  i n t e n t i o n - mov e m e n t  to p e c k  ( C h .  3 ) . H i g h e r  t h r e a t  

i n t e n s i t i e s , o r  p hy s i c a l  a t t a c k , a r e  l e s s  f r e q u e n t . 

T hr e a t e n e d  b i r d s  u s u a l l y  mov e  l e s s  t h a n  5 b o d y  l e n g t h s 

a w a y  i . e .  o u t  o f  t h e  i mm e d i a t e  v i c i n i t y  o f  t h e  a g g r e s s o r . 

I f  t h r e a t e n e d  b y  a t e r r i t o r i a l i n d i v i du a l , h o w e ve r , 

a v o i d a n c e i s  u s u a l l y  m a i n t a i n e d  u n t i l  w e l l  c l e a r  o f  t h e  

t e r r i to r y . 

2 . 3 . 2 b A g g r e g a t i o n  a n d  e n t r y  

T h e  f l o c k  a s  a who l e  i s  r e g a r d e d  a s  a n  a n o ny mo u s  g ro u p . 
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S t i mu l i  f o r  a g g r e g a t i o n  o f  f l o c k b i r d s  a r e  mo s t  

p r o b a b l y  t h e  p r e s e n c e  o f  p r e e n i n g  a n d  l o a f i n g  s i t e s 

( wh i c h  a r e  d i s c r e t e ) a n d  f o o d  s o u r c e s  ( o v e r  mo s t  o f  t h e  

l a g o o n ) , a l t h o u g h  t h e  p r e s e n c e  o f  s w a n s  i n  app r op r i a t e  

p o s t u r e s  m a y  b e  e q u a l l y  imp o r t a n t  ( S e c t i o n  2 . 4 ) . Du r i n g  

t h e  b r e e d i n g  s e a s o n ,  t h e  a c t i v i t i e s  o f  t e r r i to r i a l s w a n s  

m a y  a f f e c t  c l u mp i n g  p a t t e r n s  ( 2 . 3 . 2 d ) . 

P r e d a t i o n  o n  a d u l t s  i s  u n l i k e l y  to  b e  a n  a g g r e g a t i v e 

s t i mu l u s  f o r  t h e  no n - b r e e d i n g  f l o c k  a s  p r e d a t o r s  o n  a du l t  

s w a n s  a r e  f ew ( G u i l e r  1 9 6 6 ; L a v e r y  1 9 6 5 )  H o w e v e r , s i c k 

b i r d s  m a y  b e  a t t a c k e d  e . g .  b y  mu s t e l i d s  ( p e r s . o b s . ) . 

F l o c k  b i r d s m a y  b e  j o i n e d  a t  a n y  t ime b y  s w a n s f r o m  

e l s e wh e r e  o n  o r  o u t s i d e  t h e  l a g oo n . I n  g e n e r a l  e n t r y  

a pp e a r s  to  b e  o p e n  a n d  i mme d i a t e . An  o u t s i d e r  u s u a l l y  

a p p r o a c h e s  a l o a f i ng g ro up i n  Re l a x e d  o r  Al e r t - Up r i g ht 

( RE U/ ALU ) . T h e  g r oup m a y  ( a ) s how no  o v e r t r e a c t i o n ; 

( b )  b e co m e  b r i e f l y  RE U /ALU ; o r  ( c )  t h e r e  m a y  b e  a b r i e f  

t h r e a t  f r om o n e  o r  mo r e  m emb e r s , t h e n  a l l  r e s u m e  f e e d i n g . 

E n t r y  to a f e e d i n g  g r o up m a y  i n v o l v e  a m o r e  p r o no u n c e d  

t h r e a t . 

2 . 3 . 2 c F l o c k  S i z e 

( 1 )  O v e r a l l  s i z e : 

T h e  P u k e p u k e  f l o c k  i s  p r e s e n t  t h r o u g h o u t  t h e  y e a r . 

I t s  s i z e , e x c l u d i n g  k n o w n  br e e d i n g  p a r i s  d u r i n g  t h e  b r e e d i n g  

s e a s o n ,  r a n g e d  f r om l e s s  t h a n  1 0  t o  o v e r  2 0 0 sw a n s  d u r i n g  

m y  s tu d y , 

( F i g . 2 . 3 )  

r e a c h i ng a p e a k  i n  l a t e  s um m e r  a n d  e a r l y  a u t um n  

w h e n  b i r d s  w e r e  t r a v e l l i n g  to  a n d  f r om mo u l t i n g  

a r e a s . F l o c k  s i z e  w a s s ma l l e s t  w h e n  t e r r i t o r i a l  b i r d s  

w e r e  n e s t i n g , a nd a g g r e s s i o n  b y  t e r r i t o r y  ho l d e r s  m a y  

c o n t r ib u t e  to  t h i s r e d u c t i o n  ( K .  P o t t s  p e r s . c o mm . ) .  

H o w ev e r , al t h o u g h  a g r e a t e r  numb e r  o f  p a i r s  n e s t e d  i n  1 9 7 9  t h e  

d ro p  i n  f l o c k  s i z e  wa s n o t  a s  m a r k e d  i n  t h i s  y e a r . 

T h e  l a r g e  nume r i c a l v a r i a t i o n  o b s e r v e d  i n  Ma r c h  1 9 7 9  

w a s  d u e  t o  a r ap i d  d e c r e a s e  i n  f l o c k  n u mbe r s  d u r i n g  t h a t  
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m o n t h . T h i s  m a y  h a v e  b e e n  d u e  t o  a n  e xo d u s o f  po t e n t i a l  

b r e e d e r s , mov i n g to o t h e r  n e s t i n g  a r e a s , o r  t o  a 

q u a n t i t a t i v e  o r  qu a l i t a t i v e  c h a n g e i n  f o o d  s upp l y  ( A .  G a r r i c k 

p e r s . c o mm . ) . 

( 2 ) S u b g roup s w i t h i n  t h e  f l o ck : 

On t h e  l a g o o n  t h e  f l o c k  d i sp e r s e s  a s  s i n g l e  b i r d s  o r  

p a i r s , i n  g r o u p s  o f  3 - 4 ,  a n d  i n  l a r g e r  a s s emb l a g e s .  S im i l a r  

g r o up i n g s ar e s e e n  a mo n g  b i r d s  a r r i v i n g  o n  o r  f l y i n g  o u t  f r om 

P u k e p u k e . T h e s e  g r o up i n g s  m a y  r e f l e c t  s o c i a l  a f f i l i a t i o n s  

( S e c t i o n  2 . 4 ) . O n e  s u b gr o u p  - j uv e n i l e s , o r  b i r d s - o f - t h e 

y e a r - i s  e a s i l y  r e c o g n i s e d  b y  t h e  c ha r a c t e r i s t i c  b r ow n i s h  

f i r s t  p l um ag e  o f  i t s  m e m b e r s .  I t s  s i z e  c h an g e s  a s  t h e  

b r o o d - r e a r i n g  s e a s o n  a d v a n c e s  ( Ta b l e  2 . 1 ) 

G r o u p  s i z e s  w e r e r e c o r d e d  d u r i n g  f l o c k  c o u n t s  ( S e c t i o n  

2 .  2 . 1 ) , a g r o up b e i n g  d e f i n e d  a s  2 o r  m o r e  s w a n s  a c t i n g  i n  

c omp a n y , w i t h  ( 1 0 b o d y  l e n g t h s  s ep a r a t i n g i n d i v i d u a l s .  T h e  

p r o p o r t i o n  o f  l a r g e r  ( l l + )  g r oup s i n  t h e  mo n t h l y  t o t a l s 

s ho w e d  s o me s e a s o n a l  v a r i a t i o n , p e a k i n g i n  t h e  1 9 7 8  - 1 9 7 9  

s umm e r  a n d  e a r l y  a u t umn ( D e c . - M a r c h )  a t  o v e r  5 0 %  o f  t h e  

g r o up s  r e c o r d e d , a h i g h l y  s i g n i f i c a n t  ( 2 x 2  x 2 t e s t s , d . f . = l ,  

� = 0 . 0 1 ,  p < O . O O l )  r e s u l t . T h e  h i g h e s t  f l o c k  c o u n t s  w e r e  

r e c o r d e d  i n  F e b . - M a r c h  1 9 7 9 ,  a t  2 0 0  i nd i v i d u a l s .  

M a x i mum a g g r e g a t i o n  s i z e  e x c e e d e d  l O O  i n  t h e s e  t wo mo n t h s , 

a nd r e a c h e d  8 0  - 8 9  i n  D e c em b e r  a n d  J a n u a r y  ( F i g .  2 . 4 ) . 

G r o u p s  o f  l l + r e a c h e d  t h e i r  l o we s t  f r e qu e n c y  i n  A u g . 

S ep t . 1 9 7 8 , w h e n  t h e y  c o mp r i s ed � . 5 8 - 1 . 7 5 %  o f  t o t a l  g r o up s . 

N um b e r s  o n  t h e  l a g o o n  w e r e  a l s o a t  t h e i r  l ow e s t ,  w i t h  

m a x im a  o f  5 1  a n d  2 8 . 

3 0  - 3 9  a nd l l  - 1 9 . 

Ma x im u m  g ro up s i z e  w a s  i n  t h e  r a n g e  

A s im i l a r p a t t e r n  d i d  n o t  o c c u r  i n  

t h e  1 9 7 9  b r e e d i n g s e a s o n , a l t ho u g h  t h e  numb e r  o f  b r e e d i n g  

p a i r s w a s hi g h e r . I n s t e a d , t h e  p r o po r t i o n  o f  l a r g e  g r o up s 

i n  t h e  t o t a l  r em a i n e d  f a i r l y  c o n s t a n t  a f t e r  t h e  Ma r c h  f a l l 

o f f i n  p o p u l a t io n  s i z e , n o r  d i d m o n t h l y  pop u l a t i o n m a x i m a  

d e c r e a s e . 

S im i l a r l y , t h e  p r o p o r t i o n  o f  g r o up s  o f  s i z e  1 - 2 p e a k e d  
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I N  T H E  P U KE P UK E  P OP U LA T I ON 
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n u mb e r  o f  b i rd s - t o t a l  % b i r d s - o f -
d a t e  o f - t h e - y e a r  p o p u l a t i o n  t h e - y e a r 

8 - 9 / 1 0 / 7 8
a 

4 6 6  6 . 0 6 

1 8 - 1 9 / 1 0 / 7 8
a 

1 0  4 6  1 7 . 8 6 

2 9 - 3 0 / l l / 7 8
a 

1 0  7 7  1 1 . 4 9 

5 - 6 / 1 2 / 7 8
a 

1 9  1 1 5  1 6 . 5 2 

9 - l 0 / l / 7 9
b 

2 0  1 1 0  1 8 . 1 8 

2 4 - 2 5 / l / 7 9
b 

3 9  1 2 5  3 l . 2 0 

3 1/ l - l / 2 / 7 9
b 

5 3  1 6 7  3 1 . 7 4 

a :  o n l y  r e s i d e n t  f am i l i e s  

b :  i n f l u x  o f  j uv e n i l e s  f r om o t h e r  a r e a s ,  mo v i n g  a r o u nd 

a f t e r  f l e d g i n g  a n d  f am i l y  d i s i n t e g r a t i o n  ( C h . 6 )  

NOTE : new juven iles older than residents , & already fledged 
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P r o p o r t i o n  o f  to t a l  g r o u p s  

o c c u r r i n g  i n  e a c h  s i z e  c a t e go r y , 

J u n e  1 9 7 8  - O c t o b e r  1 9 7 9 

• •  p <  0 . 0 0 1  

� mean f lo c k  s i ze ,  m o n t h l y  

4 4  35 55 5 4 6 2  

�H---r=r-n n r=l==1=i=fl:::-
��i----n f=Ffl :r=R 
60  "' 

50  
• 

40  
30  
20 
1 0  
0 I.!J n.. LJ z c:o a: a: :t- _J I.!J n.. 1--z _J :::::> LJ w w <( n.. <( z :::> :::> w LJ :::> :::> w <( :L �  <( 0 ....., ....., <( (/) 0 0 ....., u.. :L <( ....., (/) 

1 978 1 979 



F I G U RE 2 . 5 :  

areas used by small groups 

areas favoured by both 
l arge and sm all groups 

A r e a  u t i l i s a t i o n : a r e a s  f av o ur e d  

b y  l a r g e  a n d  s m a l l  g r o up s o f  s w a n s  
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mi heavy flock use 

U light . flock use 

terr i tory boundaries 
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� � heavy f lock use 

F l o c k  u s e o f  t h e  l a g o o n  w h e n  

t e r r i t o r i a l a c t i v i t y  i s  a t  a 

m i n imum 

N OT E : heavy flock use= 1 0  o r  more large (1 1+) groups recorded 
at e ach v is it 

4 0  
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i n  A u g . - S ep t . 1 9 7 8 , a h i gh l y  s i gn i f i c an t  i n c r e a s e  ( p < O . O O l )  

a n d  d e c r e a s e d o v e r  t h e  s umm e r . T h e  p e ak w a s n o t  r e p e a t e d  

i n  t he 1 9 7 9  b r e e d i n g  s e a s o n . H o w e v e r , the n um b e r  o f  s i n g l e  

o r  p a i r e d b i r d s  w a s  app ro x im a t e l y  t h e  s ame i n  J u l y  

( f e r t i l i s a t i o n - n e s t i n g )  a n d  A u g u s t  o f  b o t h  y e a r s . 

T h e  n umb e r  o f  r e c o g n i s e d  p a i r s  o n  the  l a g oo n  ( b o t h  

t e r r i to r i a l  a nd f l o c k )  n e v e r  e x c e e d e d  1 5 . K n o w n  t e r r i 

t o r i a l  p a i r s  w e r e  e x c l u d e d  f r om a n a l y s i s . H o w e v e r , s i n c e  

two s w a n s  i n  c om p a n y  a t  o n e  c o u n t  g e n e r a l l y  c o u l d  n o t  b e  

f o l l o we d f u r t h e r  a n d  t h e i r  s o c i a l  s t a t u s  a c c u r a t e l y  d e t e r 

m i n e d , t h e  n u m b e r  o f  a c t u a l l y  p a i r ed b i r d s  o n  t h e  l a g o o n  m a y  

h a v e  c o n s i d e r ab l y  e x c e e d e d t h e  k n o wn t o t a l  a t  s om e  t im e s 

o f  t h e  y e a r . 

2 . 3 . 2 d Ar e a  u t i l i s a t i o n  b y  t h e  f l o c k  

( 1 )  A r e a  u s e : 

A r e a s  f r e q u e n t l y  i n  u s e  w e r e  d e t e r m i n e d  f r o m  f l o c k  

c o un t s  ( S e c t i o n 2 . 2 . 1 ) . A r e a  u t i l i s a t i o n  b y  l a r g e  a n d  

s m a l l  g r o up s , a n d  b y  t h e  f l o c k  a s  a w h o l e ,  v a r i e d  m a r k e d l y , 

b u t  s ho w e d  mo r e  c on s i s t en c y  b e t w e e n  b r e ed i n g  s e a s o n s  t h a n  

d i d me a s u r e s  o f  g r o up s i z e  ( 2 . 3 . 2 c 2 ) . 

A r e a s  u t i l i s e d  b y  t h e  f l o c k  c o u l d  be  d i v i d e d  i n to 

t ho s e u s e d  b y  s m a l l ( � 1 0 )  a n d  l a r g e  ( 1 1 + )  a g g r e g a t i on s . 

T o  a l a r g e  e x t e n t  s ma l l  a n d  l a r g e  g r o up s  o ve r l ap p e d  i n  

t h e i r  u s e  o f  p a r t i c u l a r  a r e a s . T h i s  wa s e s p e c i a l l y  t r u e  

o f  t h e  h i g h l y  f av o u r e d  e a s t e r n  s h o r e  o f  t h e  l a go o n  { F i g . 2 . 5 ) . 

H ow ev e r , s o m e  a r e a s  w e r e  o c c up i e d o n l y  by s m a l l g r o up s . 

T h e s e  w e r e  p e r ip h e r a l  t o  t h e  l a r g e  g roup/ j o i n t  u s e  a re a s  

e . g .  o n  o p e n w a t e r  o f  t h e  e a s t  s i d e ; a l o n g  s o m e  e d g e s .  

( 2 )  S e a s o n a l  t r e n d s : 

I n  A u g . - O c t . 1 9 7 8  f l o c k  u s e  o f  t h e  l a g o o n  w a s  l a r g e l y 

r e s tr i c t e d  t o  t h e  e a s t e r n  h a l f  o f  t h e  l a goo n . O v e r  t h e  

s am e  p e r i o d  f o r  1 9 7 9  a s i m i l a r p a t t e r n  o c c u rr e d , w i t h  a n  

e x t e n s i o n  a l o n g  t h e  s o u t h e r n  s h o r e .  Th i s  e x t e n s i o n  w a s  

u n e xp e c t e d  s i n c e  a n umb e r  o f  br e e d i n g  p a i r s  n e s t ed t h e r e  

( F i g . 2 . 6  a & b )  T h e  n o r t hw e s t  c o r n e r  and t h e  w e s t e r n  

s i d e , h e l d  b y  a p a r t i c u l a r l y  b e l l i g e r en t  p a i r , w e r e  
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n o t i c e a b l y  u n u s e d  d u r i n g  b o t h  br e e d i n g  s e a s o n s , b u t  w e r e  

u s e d o v e r  t h e  s u mm e r  a n d  up u n t i l  n e s t i n g  i n  l a t e  J u l y  

( F i g . 2 . 7 ) . 

O v e r t h e  s u mm e r , a s t h e  f am i l i e s  b r o k e  u p  ( C h .  6 ) , 

f l o c k  numb e r s  i n c r e a s e d , a n d  wa t e r  l ev e l s  f e l l  t o  e xp o s e  

mu d f l a t s  a nd n ew f e ed i n g  a r e a s , t h e  f l o c k  a r e a  s p r e a d  u n t i l  

i n  J a n . - M a r c h  1 9 7 9  t h e  w h o l e  op e n  w a t e r  a r e a  w a s  o c c up i e d . 

U s e  o f  t h e  c e n t r a l  w a t e r  a r e a  f e l l  o f f  i n  Ap r i l  - J u n e  

a l t h o u g h  a l l  e d g e s  w e r e  s t i l l  u t i l i s e d . 

( 3 ) P u r p o s e  o f  u s e : 

S w a n s  i n  a l l  a c t i v i t y  c l a s s e s  ( 2 . 3 . 1 a - e )  o c c u r r e d  i n  

a l l  a r e a s  o f  t h e  l a g o o n . H o w ev e r , t h e  e a s t e r n  s ho r e , 

w i t h s ha l l ow w a t e r , m u db a n k s , a n d  o p e n  s hor e l i n e , wa s 

p o p u l a r  f o r  l o a f i n g  a s  w e l l  a s  f e e d i n g . To  a l e s s e r  

e x t e n t , t h e  s am e  wa s t r u e  o f  t h e  c e n t r a l  s o u t h e r n  s ho r e . 

F e e d i n g  w a s t h e  p r i m e  a c t i v i t y i n  o t h e r  a r e a s . 

2 . 3 . 3  D a i l y  a n d  s e a s o n a l  t ime - a c t i v i ty bud g e t s  

F l o c k  c o u n t s , w i t h  d a ta o n  f l o c k  numb e r s a nd a c t i v i t i e s , 

p e rm i t  t h e  c a l c u l a t i o n  o f  a pp r o x i m a t e  s e a s o n a l  a n d  d a i l y  

t ime  b u d g e t s  i . e .  t he p r o p o r t i o n  o f  s w a n s  e n g a g e d  i n  v a r i o u s  

a c t iv i t i e s  ( T a b l e 2 . 2 )  m a y  b e  c a l c u l a t e d . 

2 . 3 . 3 a D a i l y t im e - a c t iv i ty b u d g e t s  

T o  c o mp e n s a t e  f o r  p ho top e r i o d  c ha n g e s  w i t h i n  a n d  

b e t w e e n  s e a s o n s  ( 2 . 2 . 2 ) , d a t a  o n  d a i l y  p a tt e r n s  w e r e c om 

b i n e d  i n t o  t h r e e  d a y  p e r i o d s : mo r n i n g , " m i d d l e - d ay '' , a n d  

e v e n i n g . D a t a  a r e  p r e s e n t e d  i n  F i g . 2 . 8 .  N o  c l e a r  

t r e n d s  a r e  a p p a r e n t . T h e r e  i s  l i t t l e  e v id e n c e  f o r  a 

b i mo d a l  c y c l e  o f  a c t i v i t y  ( S e c t i o n  2 . 4 . 2 ) w i t h  t h e  p o s s i b l e 

e x c ep t i o n  o f  w i n t e r  ( bo t h  y e a r s ) , w h e r e  a t e n d e n c y  t o  

b i mo d a l  l o a f i n g  ( p r e e n i n g  + d o z i n g )  p a t t e r n s  a n d  a s i n g l e  

f e e d i n g p e a k a r e  s e e n . 

I n  s umm a r y : 

( 1 ) T h e  p r op o r t i o n o f  a l e r t  ( RE D )  b i r d s  r e m a i n s  f a i r l y  
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TAB L E  2 . 2  AC T I V I TY C L A S S E S  U S E D  I N  

T I ME - A C T I V I TY B U D G E T  ANAL Y S I S  

l .  Re l ax e d - Up r i g h t  ( RE U )  

d i s tu r b e d  o r  a l a r m e d . 

a l e r t  t o  s u r rou n d i n g s  b u t  n o t  

2 .  F e e d i n g ( FE E D ) : a l l  c a t e g o r i e s  ( S e c t i o n  2 . 3 . l b ;  F i g . 2 . 2 ) 

o f  f e e d i n g b e h av i o u r . 

3 .  P r e e n i n g  ( P RE E N )  a l l  p r e e n i n g  b i r d s . 

4 . Do z i n g  ( D O Z E ) a l l  s w a n s  a c t u a l l y  o r  app a r e n t l y  a s l e ep . 

5 .  A g g r e s s i o n  ( AG G N ) : a n y  a g g r e s s i v e  b e h av i o u r ; i n c l ud e s  

b o t h  f l o c k  a n d  t e r r i t o r i a l s w a n s . 

6 .  O t h e r  b e h a v i o u r  ( OT H E R ) : al l o t h e r  b e h a v i o u r  p a t t e r n s ,  

n o r m a l l y o c c u r r i n g a t  v e r y  l ow f r e qu e n c i e s : c o p u l a t i o n , 

p a i r - bo n d  m a i n t e n a n c e ,  h i g h e r  i n t e n s i t i e s  o f  a l e r t n e s s , 

f l y i n g  t o  c h a n g e  p o s i t i o n . 
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c o n s t a n t  t h r o u g ho u t . 

( 2 )  F E E D  s h o w s  a d e f i n i t e m i d d ay p e a k i n  w i n t e r  1 9 7 8 , 

l e s s  s o  i n  1 9 7 9 . F e e d i n g  i n  spr i n g  1 9 7 8  i s  a t  a u n i f o r m l y  

h i g h  l ev e l  b u t  t h e r e  i s  a mo r n i n g  l o w  i n  1 9 7 8 . S um m e r  

f e e d i n g  r i s e s  t o  a n  e v e n i n g  p e ak a n d  au tumn f a l l s  f r o m  a 

m o r n i n g  h i g h . 

( 3 )  LOAF fo l l o ws t h e  r ev e r s e  p a t t e r n  t o  ( 2 ) , a s  i s  

e xp e c t e d  s i n c e  f e e d i n g  a n d  l o a f i n g  a r e  comp l e m e n t a r y  

a c t i v i t i e s .  

2 . 3 . 3 b S e a s o n a l  t i me - a c t i v i t y  b ud g e t s  

D a t a  f o r  s e a s o n a l  p a r t i c ip a t i o n  i n  s ev e r a l a c t i v i ty 

c l a s s e s  ( T ab l e  2 . 2 ) a r e  p r e s e n t e d  i n  F i g . 2 . 9 ,  a n d  s e a s o n a l  

t r e n d s  a r e  s umma r i s e d  b e l o w . T h e  d a t a we r e  c o mp a r e d  u s i n g  

a s e r i e s  o f  2 x 2  x 2 t a b l e s  ( d . f . = l ,  � = 0 . 0 1 ) , m a t c h i n g  o n e  

a c t i v i t y  i n  o n e  s e a s o n  ( e . g .  F E E D  i n  w i n t e r  1 9 7 8 )  a g a i n s t  

a l l  o th e r  a c t i v i t i e s a n d  s e a s o n s . 

( 1 )  G e n e r a l  a l e r t n e s s  ( RE U )  i s  s i g n i f i c a n t l y  l o w  i n  

a u t umn ( p < O . O O l )  a n d  w i n t e r  1 9 7 9  ( p< O . O l ) , o t h e r w i s e  f a i r l y  

c o n s t a n t . 

( 2 )  F E E D  s ho w s  a v e r y  p r o no u n c e d  d rop ( p < O . O O l )  f r o m  a 

s p r i n g  h i g h  ( 4 5 %  o f  i n d i v i du a l s c o u n t e d ) to  a n  a u t u m n  l ow 

( 3 0 % ) , r i s i n g  s i g n i f i c a n t l y  ( p < O . O O l )  n e x t s p r i n g . 

( 3 )  A s  f o r  2 . 3 . 3 a L OAF c o mp l e m e n t s  t h e  FE E D  p a t t e r n , f o r  

t h e  s a m e  r e a s o n . 

( 4 )  A g g r e s s i o n  i s  a t  i t s  l ow e s t  ( p < O . O O l )  i n  s u mm e r  a n d  

a u t umn ; t h i s  m ay p a r a l l e l  t h e  d rop i n  f e e d i n g  a c t i v i t y . 

( 5 ) T h e  p r o p o r t i o n  o f  s w a n s  i n  t h e  c a t e g o r y O T H E R  ( c h i e f l y  

f l y i n g  a n d  h i g h e r - i n te n s i ty a l e r t  p o s tu r e s )  i s  a t  i t s  l o we s t  

i n  a u t um n . 

T h e s e  v ar i a t io n s  i n  a c t i v i t y  p a t t e r ns  m a y  b e  r e l a t e d  

t o  c ha n g e s  i n  t h e  b i r d s ' e n e r gy r e q u i r em en t s  ( S e c t i o n  2 . 4 . 2 ) . 

2 . 4 D I S C U S S I O N  

2 . 4 . 1  Compo s i t i o n  a n d  a g g r e g a t i o n  o f  t h e  P u k e p uk e  f l o c k  

T h e  P u k e p u k e  f l o c k  i s  a s s u m e d t o  b e  o f  m i x e d  a g e  a nd 

s ex c o mp o s i t i o n  ( 2 . 3 . 2 a ) . S i n c e  t h e r e  a r e  o th e r  f l o c k s  i n  
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t h e  v i c i n i ty , f r e qu e n t  i n t e r c h a n g e  b e tw e e n  t h e m  a n d  t h e  

P u k e p u k e  p o p u l a t i o n  i s  l i k e l y , s o  t h a t  f l o c k  c o mp o s i t i o n  w i l l  

no t r em a i n  s t a t i c . C h a n g e s  i n  c om p o s i t i on w i l l  r e f l e c t  

v a r i o u s  s t ag e s  o f  t h e  b r e e d i n g  c y c l e  ( An d e r s o n  e t  a l . l 9 6 9 ) 

T h u s a n  i n c r e a s e  i n  t h e  n umb e r  o f  j uv e n i l e s  ( b i r d s - o f - t h e 

y e a r )  f o l l o w e d  t h e  b ro o d - r e a r i n g  p e r i o d  o f  A u g u s t - D e c e m b e r  

( T a b l e 2 . 1 ) , and a g r e a t e r  n u mb e r  o f  app a r e n t l y - p a i r e d  

i n d i v i d u a l s  ( F i g . 2 . 4 )  a c c o mp a n i e d t he o n s e t  o f  b r e e d i n g . 

C h a n g e s  i n  s o c i a l r e l a t i o n s hi p s  wi t h i n  t h e  f l o c k  a r e  

l e s s app a r e n t , d u e  t o  t h e  d i f f i c u l t y  o f  r e c o g n i s i n g  i n d i v i d u a l s 

( S e c t i o n  1 . 4 . 4 a ) . An e x am i n a t i o n  o f  d a t a  o n  g r o up s i z e  

( F i g .  2 . 4 )  r e v e a l s a s i g n i f i c a n t l y h i g h e r  ( p< O . O O l ) p r o po r 

t i o n  o f  g ro u p s o f  s i z e  1 - 2  i n  t h e  mo n t h s  J u n e  t o  N o v emb e r . 

I t  i s  p o s s i b l e  t h a t  a t  l e a s t  s om e  o f  t h e  sw a n s  i n  t h i s  c l a s s  

a r e  p a i r e d  b i r d s  e n  r o u t e  t o  t h e i r  b r e e d i ng a r e a s , s in c e  t h e  

N e w  Z e a l a n d  b r e e d i n g  s e a s o n  c o v e r s  t h i s  p e r i o d  ( L i c k e r s  1 9 7 7 ; 

W i l l i am s  1 9 8 0 ) , d e p e n d i n g  o n  l o c a l  c o n d i t i o n s .  M i n t o n  ( 1 9 7 1 )  

no t e s  s ome  Mu t e  S w a n  p a i r s , h a v i ng p r ev i o u s l y  b r e e d  s u c c e s s 

f u l l y , m a y  i n  s ome  y e a r s  r ema i n  i n  t h e  f l o c k  o v e r  t h e  

b r e e d i n g  s e a s o n ; t h i s  c a t e g o r y  o f  b i r d s  may  a l s o  b e  p r e s e n t  

i n  t h e  P u k ep u k e  f l o c k . C e r t a i n l y  n o t  a l l  B l a c k  S w a n s  t h a t  

a r e  c ap a b l e o f  b r e e d i n g  d o  s o  i n  a n y  o n e  y e a r : W i l l i am s  

( 1 9 8 0 : 1 6 )  s t a t e s  t h a t  " No n - b r e e d e r s  s e em t o  c om p r i s e  t h e  

ma j o r p r o po r t io n  o f  t h e  s w a n s p r e s e n t  o n  the  p r i n c ip al 

b r e e d i n g  a r e a s " .  S im i l a r l y  t h e  s i g n i f i c an t l y  h i gh e r  

( p< O . O O l )  p r o p o r t io n  o f  g r o u p s o f  1 1 +  sw a n s  ( i . e .  l o o s e  

a g g r e g a t i o n s )  p r e s e n t  i n  t h e  p e r i o d  D e c e mb e r  - M a r c h  p r o b a b l y  

i n c l u d e s  n umb e r s  o f  s ep a r a t e  a n d  u n r e l a t e d b i r d s , a s  w e l l  a s  

f am i l y  m e m be r s ,  m o v i n g  t o  a n d  f r om m o u l t i n g  a n d  b r e e d i n g  

g r o u nd s .  

I n  g e n e r a l , o n  P u k e p u k e  L a g o o n  h i g h  f l o c k  n u mb e r s  a pp e a r 

m a i n l y  a s  l o o s e  a g g r e g a t i on s , w h i l e l ow e r  n u mb e r s  o c c u r  a s  

s m a l l  d i s c r e t e  g r oup s . I t  i s  n o t k no w n  wh e t h e r  B l a c k  S w a n  

f a mi l i e s t r a v e l  t o g e t h e r  o n c e  b r o o d s  a r e  f l e d g e d , a s  i n  o t h e r  

s p e c i e s  ( e . g . H ew s o n  1 9 6 4 : W h o op e r  S w a n  C y gn u s  c y g n u s ; B a t e s o n 

e t  a l . 1 9 8 0 ;  D . S c o t t  1 9 8 0  B e wi c k ' s  S w a n  C .  c o l u m b i a n u s  

b e wi ck i i ) .  I f  f am i l y  g ro up s b r e ak up , a s  app e a r s  t o  h ap p e n  
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o n  P u k ep u k e  ( C h .  6 ) , t h e n  f l o c k s  a f t e r  t h e  b r e e d i n g  s e a s o n  

s ho u l d  c o n t a i n  a l a r g e  n u m b e r  o f  u n b o n d e d  o r  u n r e l a t e d sw a n s , 

i n  l a r g e  a g g r e g a t io n s . S m a l l e r  g ro up s , s e en t h r o u g ho u t  t h e  

y e a r , m a y  w e l l  r e p r e s e n t  f am i l y  o r  s o c i a l  e n t i t i e s  ( E l d e r  & 

E l d e r  1 9 4 9 ; P r e v e t t  & Ma c i n n e s  1 9 8 0 ;  Rave l i n g  1 9 6 9 ) , a s  w e l l  

a s  t empo r a r y  a s s o c i a t i o n s  o f  u n r e l a t ed b i rd s . R a v e l i n g  ( 1 9 6 9 )  

n o t e s  t h a t  b o t h  r e l a t e d a n d  u n r e l a t e d y e a r l i n g  g r o up s  o f  

C a n a d a  G e e s e ( B r a n t a  c a n a d en s i s )  m a y  s how c l o s e  a s s o c i a t i o n  

i n  r o o s t i n g , f e e d i n g  a n d  f l i g h t . C l o s e r  e x a m i n a t i o n  o f  

s o c i a l  d i s t a n c e s  w i t h i n t h e  P u k e p u k e  f l o c k , a n d  o f  p a r t i c i 

p a t i o n  i n  G r e e t i n g  c e r emo n i e s , m i g h t  r e s o l v e  t h i s  p o i n t . 

D i s p e r s i on o r  a g g r e g a t i o n  w i th i n  the  f l o c k  o r  i t s  s u b 

g r o u p s  m a y  b e  m a i n t a i n e d  b y  f a c t o r s  o t h e r  t h a n  s o c i a l  b o n d s . 

V i n e s  ( 1 9 8 0 )  f o u n d  t h a t  i n t r a f l o c k  s p a c in g  i n  O y s t e r c a t c h e r s  

H a e m a tQp u s  o s tr a l e g u s  wa s d i r e c t l y  a f f e c t e d  b y  t h e  a c t i v e  

a vo i d an c e  o f  i n d i v i du a l s . Avo i d a n c e wa s d u e  t o  f e e d i n g  

i n t e r f e r e n c e  a n d  r e l a t e d  a g g r e s s i v e  b e hav i o u r , r a t h e r  t ha n  

t o  v io l a t i o n s  o f  i n d i v i d u a l  d i s t a nc e . T h e  l a t t e r  f a c t o r  

m i gh t ,  h o w e v e r , b e c om e  i mp o r t a n t  i f  t h e  d e n s i ty o f  t h e  g ro up 

i n c r e a s e s  b ey o n d  a g iv e n  p o i n t : T a y l o r  e t  a l . ( 1 9 7 8 )  d emo n 

s t r a t e  t h a t  t h e  d e n s i t y  o f  a g r o up a f f e c t s  t h e  f r e qu e n c y  a n d  

n a t u r e  o f  i n t e r a c t io n s  b e t w e e n  i t s  m e mb e r s , a n d  s o  a f f e c t s  

s p a c i n g  w i t h i n  t h e  g r o u p . 

Ag g r e s s i o n  a n d  f e e d i n g  f r e qu e n t l y  c o i nc i d e  i n  o th e r  

s p e c i e s . R av e l i n g  ( 1 9 6 9 )  f o u n d  t h a t , a l th o u g h  a g g r e s s i o n  

i n  C a n a d a  G o o s e  f l o c k s  o c c u r r e d a t  v a ry i n g  f r e q u e n c y  a n d  

i n t e n s i ty d u r i n g  m o s t  a c t i v i t i e s ,  i t  w a s  c l o s e l y  a s s o c i a t e d  

w i th f e e d in g . I n  h i s  g r o up f i g h t s  w e r e  r a r e  b u t  t hr e a t s  

a n d  c ha s e s  c ommo n . H e  a l so f o u n d  t h a t  r a n k  o r d e r s  c o u l d  

d ev e l o p  i n  l a r g e  s t a b l e  g r o up s . T h i s  l a s t  i s  u n l i k e l y  t o  

o c c u r  i n  t r a n s i e n t  g ro up s . H o w ev e r , e v e n  i n  c h a n g i n g  

f l o c k s , d i f f e r e n c e s  i n  p o s tu r e  w i l l  a f f e c t  s o c i a l  r e l a t i o n 

s h ip s , b y  r ev e a l i n g  t h e  d e g r e e  o f  c o n f i d e n c e  o r  a g g r e s s i o n  

p o s s e s s ed b y  t h e  i n d i v i d u a l . T h i s  p r o b ab l y  a f f e c t s  t h e  

o u t c om e  o f  d i sp u t e s  i n  P u k ep u k e ' s  f l o c k . 

S t im u l i  f o r  t h e  a g g r e g a t i o n  o f  s w a n s  o n  P u k e pu k e  L a g oo n 

a r e  p r o b a b l y  t h e  p r e s e n c e  o f  d i s c r e t e  l o a f i n g  s i t e s  a n d  o f  
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a w i d e sp r e a d  a n d  e a s i l y  a c c e s s i b l e  f o o d  s upp l y . F i e l d  o f  

v i ew m a y  b e  i mp o r t a n t  w h e n  b i r d s s e t t l e  to r o o s t :  o n  P u k e 

p u k e  t h e  u s u a l l o a f i n g  a r e a  o n  t he e a s t e r n  s h o r e  h a d  o n l y  

l o w  v e g e t a t i o n  a n d  s o  g av e  a c l e a r  v i e w i n  mo s t  d i r e c t io n s . 

I n  a d d i t i o n , t h e  p r e s e n c e  o f  sw a n s  i n  c e r t a i n  po s tu r e s  m a y  

f a c i l i ta t e  f l o c k i n g  i n  s ome s i t u a t i o n s  a n d  p r e v e n t  i t  i n  

o t h e r s . I n g l i s  & I s a a c s o n  ( 1 9 7 8 )  h a v e  s hown t h a t  f e e d i n g  

( H D :  h e a d - d o wn )  m o d e l s o f  D a r k - b e l l i e d  B r e n t  G e e s e  B r a n t a 

b e rn i c l a  b e rn i c l a  a r e  a t t r a c t i v e  to o t h e r  g e e s e , w h i l e  h e a d 

up ( H U :  a l e r t ) p o s t u r e s a r e  a v e r s i v e  i f  c o mb i n e d  w i th e x -

t r e m e  h e a d - up ( E H U ) . I t  appe a r s  t h a t  g e e s e  m o n i t o r  t h e  

p ro po r t i o n  o f  h i g h l y  a l e r t  o r  a l a rm e d  b i r d s  i n  a f l o c k , a n d  

j o i n  g ro u p s  wh e r e  t h i s p r op o r t i o n  i s  l o w . T h e s e  f i nd in g s  

m a y  a l s o  b e  app l i e d  t o  s u b g r o up s , a n d  m a y  d e t e rm i n e  w h e r e  

n e w c o me r s  s e t t l e .  I n g l i s  & I s a a c s o n  p ropo s e  two e xp l a n a t i o n s 

fo r t h e i r  r e su l t s . T h e  f i r s t i s  t h a t  a l e r t p o s tu r e s , 

p a r t i c u l a r l y  E HU , m a y  b e  r e l a t e d  to  p r e d a t o r  d e t e c t i o n , a n d  

i n  l a r g e r  f l o c k s  i n d i v i du a l s n e e d  s p e n d  l e s s  t im e  i n  v i g i l an c e  

( s e e  a l s o  H o o g l a n d  1 9 7 9 ) . S e c o n d l y , a g r o up w i t h  a l o w  

p r opo r t i o n  o f  a l e r t  m e mb e r s  m a y  b e  o n  a g o o d  f e e d i n g  a r e a , 

a n d  i t  w o u l d b e  a d v a n t a g e ou s t o  j o i n  t h em r a t h e r  t h a n  a 

h i g h- E H U  g r o up w i t h  a p o o r  f o o d s upp l y . S i n c e  p r e d a t i o n  

o n  a du l t  s w a n s  i s  l o w  ( Gu i l e r  1 9 6 6 ; L a v e r y  1 9 6 5 ) , m o n i to r i n g  

o f  f e e d i n g  a c t iv i t y s e em s  a l i k e l y f u n c t i o n  o f  r e l a x e d  

a l e r t  po s tu r e s  i n  B l a c k  S w a n s .  

I t  h a s  b e e n  s u g g e s t e d  t h a t  bo t h  f e e d i ng r e qu i r em e n t s  

a n d  p r e d a t i o n p r e s s u r e  i n f l u e n c e f l o c k i ng i n  m a n y  s p e c i e s . 

I n d i v i d u a l  m e mb e r s  o f  a l a r g e  f l o c k h a v e  a r e d u c e d  r i s k  o f  

p r e d a t i o n  ( H am i l to n  1 9 7 1 ) , d u e  t o  ( a )  t h e  e f f e c t  o f  l a r g e r  

n u m b e r s  o n  p r e d a t o r  c ho i c e ,  a n d  ( b )  t h e  l i k e l i h o o d  o f  a 

p r e d a t o r  b e i n g  i d e n t i f i e d  b y  v i g i l an t  f lo c k  m e m b e r s . A s  

a c o r o l l a r y  i n d iv id u a l s c an s p e n d  m o r e  t ime f e e d i n g  t h a n  i f  

t h e y  w e r e a l o n e , s i n c e  t he y  n e e d t o  s p e nd l e s s  t im e  s c a n n i n g  

t h e i r  s u r ro un d i n g s f o r  d a n g e r  ( L a z a ru s  1 9 7 2 ) . L a z a r u s 

n o t e s  t h a t i n  W h i t e - f ro n t e d  G e e s e  A n s e r a l b i fr o n s  t he t im e  

a n  i n d iv i du a l  s p e n d s  a l e r t  d e c r e a s e s  e xpo n e n t i a l l y  a s  f l o c k  

s i z e  i n c r e a s e s . 

F e e d i n g  r e q u i r em e n t s  h av e  b e e n  r e g a r d ed b y  m a n y  w o r k e r s  
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( e . g .  Mu r t o n  1 9 7 1 ;  W a r d  & Z a ha v i  1 9 7 3 ;  Z a h a v i  1 9 7 1 )  a s  t h e  

m a i n  f a c to r  i n f l u e n c i n g t h e  a g g r e g a t i o n  o f  b o t h  f e e d i n g  a n d  

r e s t i n g  f l o c k s .  W a r d  & Z a h a v i  ( 1 9 7 3 )  s e e  f l o c k s  a s  s e r v i n g  

p r im a r i l y  t o  c ommu n i c a t e  i n f o rm a t i o n  a b o u t  t h e  p o s i t i o n  a n d  

n a t u r e  o f  f o o d  s o u r c e s .  T h e  c o n d i t i o n  o f  b i r d s  r e t u r n i n g  

t o  a c ommu n a l  r o o s t  w o u l d  s ho w  wh e t h e r  o r  n o t  t h e y  h a d  f e d  

we l l ; a n e w  m e m b e r  w o u l d  h a v e  o n l y t o  f o l l ow t he m  t h e  n e x t  

d a y  t o  ob t a i n  f o od i t s e l f .  R .  E v a n s  ( 1 9 8 2 )  d e r i v e d  a 

s l i gh t l y  d i f f e r e nt r e s u l t  f r o m  h i s  w o r k  on B l a c k - b i l l e d  

G u l l s  L a r u s  b u l l e r i . H e  f o u n d  t h a t b o t h  l e a d e r s  a nd 

f o l l ow e r s - o n  d e r iv e d  a d v an t a g e s  f r om g r o up f e e d i ng , a n d  

s u g g e s t e d t h a t c ommu n a l  r o o s t s ,  o r  " i n f o rma t i o n  c e n t r e s " , 

i n v o l v e d  m o r e  t h an " p a r a s i t i s m "  b y  s o m e  b i r d s  o n  i n f o rm a t -

i o n  p r o v i d ed b y  o t h e r s .  S im i l a r l y  O ' Ma l l e y  & E v a n s  ( 1 9 8 2 : 

1 0 2 4 ) s ug g e s t  t h a t  " f l o c k s f a c i l i t a t e  g r oup f o r a g i n g  a n d  

p e rm i t  e f f e c t i v e  u s e  o f  l o c a l  e n h a n c em e n t "  i n  W h i t e P e l i c a n s  

P e l e c a n u s  e r y t h r o rh y ch u s , i n s t e a d  o f  a c t i n g  a s  " fu n c t i o n a l  

i n f o rm a t i o n  c e n t r e s " .  

O t h e r a u t ho r s  s u g g e s t  t h a t  m emb e r s h ip o f  a f l o c k  m a y  

d e c r e a s e  t he o d d s  o f  b e i ng d i sp l a c ed b y  t e r r i t o r i a l  

i nd i v i d u a l s .  M o o r e  ( 1 9 7 7 )  a g r e e s  t h a t  f l o c k i n g  m a y  r e d u c e  

p r e d a t i o n  a n d  e n h a n c e  f e e d i ng e f f i c i e nc y , b u t  p r op o s e s  t h a t  

f l o c k  m e mb e r s h ip m a y  a l s o i mp r o v e  a n  i n d iv i d u a l ' s  c h a n c e s  

o f  e n c r o a c h i n g  o n  a nd b e n e f i t i n g  f r om a t e r r i t o r y ' s  

r e s o ur c e s . B o t h  i n t e r - a nd i nt r a s p e c i f i c  c om p e t i t i o n  m a y  

b e  i nv o l v e d .  S im i l a r l y  Ro b e r t s o  n e t  a l . ( 1 9  7 6 )  s a y  t h a t  

s c ho o l i n g  i n  f i s h  f un c t i o n s  i n  d e f e n d i n g  m e mb e r s  a g a i n s t 

t e r r i to r i a l a g g r e s s i o n , a nd i n c r e a s e s  t he i nd i v i d u a l ' s  

c h a n c e s  o f  o b t a i n i n g  f o o d  i n  a t e r r i to r y . 

O f  t h e  p o s s ib l e  r e a s o n s f o r  f l o c k  m e mb e r s h ip o n  P u k e 

p uk e , p r e d a t i o n  d e f e n c e  � u n l i k e l y  s i n c e  p r ed a t io n  o n  

a d u l t s  i s  l o w . P r ed a t i o n  d o e s  a f f e c t  c yg n e t s  a n d  e g g s  a n d , 

t o g e t he r  w i t h  o t h e r  e nv i r o n m e n t a l  f a c t o r s ,  m a y  w e l l  

i n f l u e n c e  n e s t i n g  h a b i t s .  O n  P u k ep u k e ,  w i th f e w n e s t i n g  

p a i r s , y o u n g  m a y  b e  b e s t p r o t e c t e d  b y  n e s t i n g  s ep a r a t e l y . 

F l o c k i n g  a t  P u k ep u k e  i s  m o s t  l i k e l y  t o  e n h a n c e f e e d i ng 



5 1  

e f f i c i e n c y , c o n s i d e r i n g  t h e  amo u n t  o f  t ime a du l t  s w a n s 

m u s t s p e n d  f e e d i n g . W a t c h i ng f o r  o t h e r s  a l r e a d y f e e d i n g  

m a y  b e  m u c h  l e s s  c o s t l y  t h a n  s e e k i n g  f o o d  a l o n e : a l t ho u g h  

a qu a t i c  v e g e t a t io n  i s  w i d e sp r e a d , p r e f e r r e d  f o o d  s p e c i e s  m a y  

w e l l  b e  p a t c h i l y  d i s t r i b u t e d . F e e d i ng e n h a n c e m e n t  m a y  

e xp l a i n  t h e  r e l a t i v e l y  c o n s t a n t  p r opo r t i o n o f  t im e  sp e n t  

i n  v i g i l a n t  p o s tu r e s  t h r o u g h o u t  t h e  d a y  a n d  y e a r  ( F i g s . 2 . 8  

& 2 . 9 ) ( s e e  a l s o  B u r t o n  & H u d s o n  1 9 7 8 ) . 

F l o c k m e mb e r s h ip m a y  a l s o r e d u c e  t h e  r i s k  o f  d i sp l a c e 

m e n t  by t e r r i t o r i a l s wa n s ,  a l t ho u g h  i t s  be n e f i t s  wou l d  

d ep e n d o n  t h e  t e mp e r am e n t  o f  i n d i v i d u a l  t e r r i t o r y  ho l d e r s . 

C e r t a i n l y , d u r i n g  t h e  b r e e d i n g  s e a s o n  t h e  P u k ep u k e  f l o c k  

m a k e s  h e a vy u s e  o f  s o m e  a r e a s  o c c up i e d b y  b r e e d e r s , b u t 

i t  i s  a l s o a c t iv e l y  e x c l u d ed b y  o t h e r  p a i r s ( F i g s . 2 . 6  a &b ,  

2 . 7 ) . T h e  u s e  o f  s o m e  a r e a s  i n c r e a s e s  wh e n  t e r r i t o r y  

h o l d e r s  a r e  a b s e n t  o r  i n a c t i v e , i mp l y i n g  t h a t  i n  t h e s e  

c a s e s  f l o c k  m e mb e r s h ip i s  l i t t l e  p ro t e c t io n  wh i l e  t h e  

b r e e d e r s a r e  p r e s e n t . 

2 . 4 . 2  T i me - a c t iv i ty b u d g e t s  a n d  e n e rg y  r e q u i r e m e n t s  

D a t a  f r o m  f l o c k  c o u n t s  w e r e  a n a l y s e d t o  g i v e  d a i l y  

a nd s e a s o n a l  t ime - a c t iv i t y b u d g e t s  fo r t h e  P u k e p u k e  s wa n s . 

S u c h  b u d g e t s  a r e  o n l y  r o u g h l y  e qu i v a l e n t  t o  e n e r g y  b u d g e t s , 

s i n c e  d i f f e r e n t  a c t i v i t i e s  h a v e  d i f f e r e n t  e n e r g y  r e qu i r e -

m e n t s  ( K i n g 1 9 7 4 ) . E n e r g y  b u dg e t s  a r e  a f f e c t e d  b y : 

( a ) p h y s i c a l  f a c to r s , s u c h  a s  r a i n f a l l , s no wf al l , t i d e s  

a n d  p ho to pe r i o d , a n d  t o p o g r aphy . T h e  f i r s t  f o ur , e s pe c i a l l y  

p h o t o p e r i o d , a f f e c t  f o o d  a v a i l ab i l i t y  and  t im e  a v a i l a b l e  

f o r  f e e d i n g  e . g . th e  s ho r t  d a y s a n d  l o w  t e mp e r a tu r e s o f  

w i n t e r  m a y  l e a d  t o  no c tu r n a l  f e e d i n g , a l th o u g h  i n  s om e  

an s e r i n e s  s u c h  f e ed i n g  i s  t h e  n o rm t h r o ug h o u t  t h e  y e a r . 

( b ) b io l o g i c a l f a c t o r s , i n c l u d i n g  p h e n o t y p i c  ( phy s i o l o g i 

c a l , b e h a v i o u r a l , a n d  m o rp ho l o g i c a l )  a n d  b i o t i c  f a c t o r s  s u c h  

a s  d i s t r i b u t i o n  o f  f oo d , n e s t  s i t e s  a n d  c o v e r , a nd t h e  

i n t e n s i ty o f  c ompe t i t i o n  a n d  p r e d a t io n  ( K i n g  1 9 7 4 ) . 

S e a s o n a l  v a r i a t i o n s i n  t h e  e n e r g e t i c  c o s t s  o f  l i f e 
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m a y  b e  r e du c e d  " ( 1 )  b y  b e h a v i o u r a l  a d j u s tm e n t s  • I ( 2 )  b y  

c o mp e n s a t o r y  r e du c t io n  i n  e n e r gy e xp e n d i tu r e  i n  s om e  c a t e 

g o r i e s  [ o f  u s e ] a s  t h e  d em a n d s o f  o th e r s  i n c r e a s e ; a n d  ( 3 )  

b y  t empo r a l  s ep a r a t i o n  o f  e n e r g y - d e m a n d i n g  p r o c e s s e s  i n  

t h e  a n n u a l  c y c l e "  ( K i n g  1 9 7 4 : 5 3 - 5 4 ) . N a t u r a l  s e l e c t io n  

m a y  a c t  to  m i n im i s e  s e a s o n a l  v a r i a t i o n  in  e n e r g y  e xp e n d i tu r e . 

C i r c a n nu a l  p a t t e r n s  o f  a c t i v i ty m a y  b e  a f f e c t e d  b y  c i r c a d i an 

r hy t hm s , wh i c h  a c t , t h r o u g h  t h e  m e a s u r em e n t  o f  p h o t o p e r i o d  

c h a ng e s ,  t o  t r i g g e r  p r ep a r a t i o n s  f o r  mo u l t ,  r ep r o d u c t i o n  

o r  m i g r a t i o n  ( Gw i n n e r  1 9 7 5 ) . T h e s e t h r e e  e v e n t s  i n  t h e  

b i r d ' s  y e a r a r e  m a j o r e n e r g y  c o n s um e r s ( Ki n g  1 9 7 4 ; O w e n  & 

K e a r  1 9 7 2 ) , a l t ho u g h  b a d  we a t h e r  m a y  a l s o s i gn i f i c an t l y  

a f f e c t  e n e r g y  e x p e n d i t u r e  a n d  i np u t . 

T h e  f u l f i l m e n t  o f  e n e r g y  r e q u i r em e n t s , t h r o u g h  

f e e d i n g , wi l l  b e  o f  c e n t r a l  i mp o r t a n c e ; o t h e r  a c t i v i ty 

p a t t e rn s wi l l  d ep e n d , t o  s o m e  e x t e n t ,  o n  t h e  r h y t h m s  o f  

f o o d - g a t h e r i n g . T h e s e  a r e  i n  t u r n  a f f e c t e d b y  e nv i ro n -

m e n t a l t emp e r a tu r e s ; p ho top e r i o d ; b o d y  s i z e ; t h e  q u a l i ty ,  

d i s t r ib u t i o n  a n d  a mo u n t  o f  a v a i l a b l e f o o d ; a n d  b y  b r e e d i n g  

c y c l e s  a n d  s o c i a l  c h a r a c t e r i s t i c s ( Ki n g  1 9 7 4 ) . T im e -

a c t i v i t y d a t a  g iv e  o n l y  a p a r t i a l  p i c tu r e  o f  t h e  b i r d s ' 

a c t i v i ty , a s  B l a c k  S w a n s  a r e  v e r y  a c t i v e , a n d  f e e d  e x t e n 

s i v e l y , a t  n i g h t . 

S w an s , l i k e  g e e s e ,  h a v e  f a i r l y  i n e f f i c i e n t  d i g e s t iv e  

s y s t em s  a n d  i t  i s  i mp o r t a n t  tha t  t h e y f i nd  a b a l a n c e  

b e tw e en " th e  a b i l i t y  t o  i n g e s t  l ar g e  qu an t i t i e s  o f  f o o d  

a n d  t o  s e l e c t  a r e l a t iv e l y  n u t r i t i o u s  d i e t "  ( B u r to n  & 

H u d s o n  1 9 7 8 : 1 1 1 ) . Although day  length  d o e s  not l i m i t f oo d -

g a t h e r i n g  b o u t s  b y  s wa n s  

t h e  f o o d  s u pp l y , m a y  a f f e c t  

d i s tu r b an c e , o r  c ha n g e s  i n  

f e e d i n g  r o u t i n e s . F e e d in g  

e f f i c i e n c y , i n  r e l a t i o n  t o  a va i l ab l e  t ime a n d  t o  f o o d  

a va i l ab i l i t y , b e c om e s  e x t r e me l y  i m p o r t an t . T h u s  B u r t o n  & 

H u d s o n  ( 1 9 7 8 )  f o u n d  t h a t  wh e n  r h i z om e s ( a  h i g h - e n e r gy 

f o o d  s o u r c e ) w e r e  a va i l a b l e , w i n t e r i n g  L e s s e r S n ow G e e s e  

A n s er c a e r u l e s c e n s  c a e r u l e s c e n s  s p e n t  an u nu s u a l l y  h i g h  

p ro po r t i o n  o f  t im e  s l e ep i n g  a n d  r e l a t iv e l y l e s s  i n  f e e d i n g . 

M a n y  b i r d  s p e c i e s s how a b a s i c  d ip h a s i c  p a t t e rn o f  
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d a i l y  a c t iv i t y  ( A s c ho f f  1 9 6 6 ; P a lm g r e n  1 9 4 9 ) . H o w e v e r , 

no c tu r n a l  b e h av i o u r  i s  c ommo n i n  w a t e r f o w l  ( B r u g g e r s  & 

J a c k s o n 1 9 7 7 ; B u r t o n  & H u d s o n  1 9 7 8 ; O w e n  1 9 7 2 ;  S w a n s o n  & 

S a r g e a n t  1 9 7 2 ;  T am i s i e r  1 9 7 6 )  a n d  i t  h a s  b e e n  s u g g e s t ed 

( S w a n s o n  & S ar g e a n t  1 9 7 2 )  t h a t  t h e  2 4 - hour r hy t hm i n  t h i s 

g r o u p  i s  m a d e  up o f  s e v e r a l s ho r t e r c y c l e s  wh i c h  c o u l d  

o b s c u r e  a ny g e ne r a l i s e d  c i r c ad i a n  r h y t hm . I n  a dd i t i o n , 

a c t i v i t y  i n  s om e  s p e c i e s m a y  be  i nd ep e n d e n t  o f  p h o t op er i o d . 

B u r t o n  & H u d s o n  ( 1 9 7 8 )  f o u nd th a t  f e ed i n g  b y  L e s s e r  S no w  

G e e s e  wa s r e l a t e d  t o  t h e  t id e  c y c l e  a nd w a s  q u i t e  i n d ep e n d e n t  

o f  l i g h t  i nt e n s i t y . 

T h e r e  i s  l i t t l e  e v i d e n c e o f  b im o d a l  c i r c ad i a n  a c t i v i t y  

p a t t e r n s  i n  t h e  P u k ep u k e f l o c k . A p o l yp h a s i c  r h y t hm , i n 

vo l v i n g n o c t u r n a l  a c t i v i t y , i s  m o r e  l i k e l y . F o r  f e e d i n g , 

t h e  r i s e  to a n  e v e n i n g  p e a k  i n  s umm e r  a n d  t h e  f a l l  f r o m  

a m o r n i n g  h i g h  i n  a u t u m n  m a y  r e p r e s e n t  t he b e g i nn i ng a n d  

e n d  r e sp e c t i v e l y  o f  n o c t u r n a l  f e e d i n g  a c t i v i t y . I n  s o m e  

sp e c i e s  c ha n g e s  o v e r  t h e  d a y  c a n  a l so r e f l e c t  c h a ng e s  i n  

f o o d  av a i l ab i l i t y  e . g .  t h r o u g h  t i d a l  p a t t e r n s  ( B u r t o n  & 

H u d s o n  1 9 7 8 )  o r  t he a c t i v i t y  p a t t e r n s  o f  i nv e r t eb r a t e  

f o o d  sp e c i e s  ( B r u g g e r s  & J a c k so n  1 9 7 7 ) . L o a f i n g  f o l l o w s  

t h e  r e v e r s e  p a t t e r n ; t h i s w o u l d  b e  e x p e c t e d  i f  p r e e n i n g , 

a n d  d o z i n g , f o l l ow i nt e n s i v e  f e e d i n g . S u c h  a l i n k a g e  w a s  

f o u n d  b y  B u r t o n  & H u d s o n  ( 1 9 7 8 :  r e l a t e d  t o  f e e d i n g  i n t e n s i ty 

a n d  t h u s  f oo d  av a i l ab i l i ty )  f o r  A . c . c a e r u l e s c e n s ,  a nd b y  

B r u g g e r s  & J a c k s o n  ( 1 9 7 7 )  i n  t h e  M a n d ar i n  D u c k  A i x  

g a l er i c u l a ta .  I f  a g gr e s s i o n  i n  t h e  f l o ck i s  r e l a t ed  t o  

f e e d i n g  i n t e r f e r e n c e  ( 2 . 4 . 1 ) , t h e n  o n  a d a i l y  b a s i s  t h i s  

s h o u l d  p a r a l l e l f e e d i n g  r hy t hm s , b u t  th i s  r e l a t i o n s h i p  

w a s  n o t  app a r e n t  i n  t h e  P u k e p u k e  d a t a . 

Ann u a l l y , i nc r e a s e s  i n  t im e  s pe n t  f e e d i n g  m ay r e f l e c t  

e i th e r  c h ang e s  i n  t h e  q u an t i ty a n d / o r  q u a l i ty o f  f o o d , o r  

c h an g e s  i n  e n e r g y  r e qu i r em e n t s , o r  a c o mb i n a t i o n  o f  t h e s e  

( Ki ng 1 9 7 4 ) . T h i s  d i s t i n c t i o n  c a n n o t  be  a c c ur a t e l y  r e -

s o l v e d  w i t h o u t  d a t a  o n  t h e  s w an s ' e n e r gy n e e d s a n d  o n  t h e  

n u t r i t i v e  p r o p e r t i e s  o f  f o o d  s p e c i e s  a v a i l a b l e  a t  d i f f e r e n t  

t im e s o f  t he y e a r . 

H o w e v e r , o n  P uk ep u k e  t h e  w i n t e r  i n c r e a s e  a nd s pr i n g  
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p e a k  i n  t h e  p r o p o r t i o n  o f  f l o c k b i r d s  s e e n  f e e d i n g  m a y  w e l l  

r e f l e c t  c h a n g i n g  e n e r g y n e e d s p r i o r  t o  br e e d i n g  ( s i n c e  t h e  

f l o c k  c o n t a i n s  m a n y  t r a n s i e n t  b r e e d i n g  p a i r s )  a n d  t o  

mo u l t i n g ( l a t e - sp r i n g  - e a r l y - s umme r ) . P r e s um a b l y  a 

s p r i n g  f l u s h  i n  p l a n t  g r o w t h  w o u l d  p r o v i d e  a n  a mp l e  f o o d  

s up p l y .  B o t h C a n a d a  G e e s e  ( Ra v e l i n g  1 9 7 9 )  a n d  L e s s e r  S n o w  

G e e s e  ( A n k n e y  1 9 7 7 )  b e c o m e  h yp e rp h a g i c  be f o r e  b r e e d i n g . 

S im i l a r l y  B r a i t hwa i t e  & F r i t h  ( 1 9 6 9b ) n o t e d  a n  i n c r e a s e  i n  

t h e  w e i g h t  o f  a B l a c k  S wa n  p o pu l a t i o n  dur i n g  s p r i n g  a n d  

e a r l y  s umm e r , a l t h o u g h  B r a i t hwa i t e  ( 1 9 7 7 )  f o u n d  t h a t B l ac k  

S wa n s  ra r e l y  s ho w e d  a c t u a l  h yp e r t r o p h y  o f  o r g a n s  b e f o r e  

br e e d i n g . M a n y  s p e c i e s  c a n no t l ay u n t i l  f o o d  s u pp l i e s  

- a n d  f e ma l e w e i g ht ( Re y no l d s  1 9 7 2 : C . o l o r )  - r e a c h  a 

g i v e n  l e v e l : P e r r i n s  ( 1 9 7 0 )  f o u n d  t h a t  " t h e  d a t e  o f  l ay i n g  

i n  [ a t  l e a s t ] s om e  s p e c i e s  o f  b i r d s  m a y  b e  d e t e rm i n e d  b y  

t h e  d a t e  a t  wh i c h  t h e  f em a l e  i s  ab l e  t o  f i nd e n o u g h  f o o d  

t o  f o rm e g g s  " ( p . 2 4 2 ) . A c o r r e l a t i o n  m a y  a l s o  e x i s t  

b e tw e e n l a y i n g  d a t e  a n d  t he a mo un t  o f  f o o d  a v a i l ab l e  f o r  

t h e  y o u n g  w h e n  t h e y  h a t c h  ( e . g . I n g l i s  1 9 7 7 : P i nk - f o o t e d  

G o o s e  A . f a b a l i s  b r a c h y r h y n c h u s ) .  

Th e r e  a r e  s e v e r a l  p o s s ib l e  r e a s o n s  f o r t h e  s umme r 

a n d  a u tumn d e c r e a s e  i n  f e e d i n g  o n  P u k e p u k e : 

( a )  i t  i s  p o s s i b l e t ha t , f o r  w ha t ev e r  r e a so n , t h e  s wa n s  

f e ed mo r e  h e a v i l y  a t  n i g h t ; 

( b ) f o o d  q u a l i t y m a y  b e  h i g h  e . g . mu c h  o f  t h e  i n t a k e  m a y  

c o n s i s t o f  r ip e n i n g  s e e d s ,  o r  s t o r a g e  t i s s u e s ; 

( c )  e n e r g y r e qu i r em e n t s  a r e  l ow e r . 

O p t i o n  ( c ) s e em s  l i k e l y , a s  o th e r w i s e  p r o l o n g e d  d a y 

l i g h t  f e e d i n g , a s  w e l l  a s  n o c t u r n a l  a c t i v i t y , w ou l d  b e  

e xp e c t ed . 

L i k e  t h e  d a i l y  p a t t e r n , s e a s o n a l  l o a f i n g  o n  P u k e p u k e  

s ho w s  a c omp l em e n t a ry r h y t hm t o  f e e d i n g . D e c r e a s e d 

e n e r g y  n e e d s  w i l l  l e a v e  mo r e  t i m e  a v a i l ab l e  f o r  s u c h  

a c t i v i ty , a n d  vi c e  v e r s a . A l s o , d u r i n g  m o u l t i n g , a n  

i n c r e a s e  i n  p r e e n i n g  m a y  o c c u r b e c a u s e  o f  f e a t h e r  a n d  s k i n 

i r r i t a t i o n  ( c . f . Wu r d i n g e r  1 9 7 8 : B a r - h e a d e d  G o o s e  A .  i n d i c u s ) . 

D O Z E  i s  t h e  m a j o r  c o n t r i b u t o r t o  a u t umn l o a f i n g . 
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A g g r e s s i o n  i s  h i g h e s t  i n  t h e  f l o ck dur i n g  w i n t e r 

a n d  s p r i n g . T h i s  m a y  r e f l e c t  i n c r e a s ed c o mp e t i t i o n  f o r  

f o o d  d u e  t o  h i g h e r  e n e r g y  r e q u i r em e n t s ; i t  m a y  a l s o b e  

d u e  t o  t h e  p r e s s ur e s  o f  p a i r - f o rm a t i o n  a nd p a i r - b o n d  

m a i n t e n a n c e  i n  t r a n s i e n t  b r e e d e r s . A m a j o r  c o n t r i b u t i o n  

w i l l  c o m e  f r o m  u n r e c o g n i s e d  t e r r i to r i a l pa i r s , w h o  s how 

a mu c h  h i g h e r  l e v e l  o f  a g g r e s s i o n  t h a n  t h a t  r e c o r d e d  i n  

t h e  f l o c k  ( App e n d i x I ) . S im i l a r l y , O T H E R  a c t i v i t i e s  

r e c o rd e d  d u r i n g f l o c k  c o u n t s  a r e  l o w  i n  au t um n , p e r h a p s  

b e c au s e  l e v e l s  o f  a g g r e s s i o n , a nd  t hu s  d i s t u rb a n c e , a r e  

a l s o l ow . T h e  c o n s t a n t  l e v e l o f  RE U o ve r  t h e  y e a r  w i l l  

a g a i n  r e f l e c t  t h e  ne e d  f o r  c o n t i n u a l  a t t e n t i o n  t o  s u r 

r o u n d i n g  e v e n t s . 

T h e  s tu d y  o f  a f l o c k , r a t h e r  t h a n  o f  i n d i v i d u a l s ,  

c a n  t h u s  p ro v i d e  a n s we r s  t o  a n umb e r  o f  qu e s t i o n s : 

wha t  a r e  t h e  s o c i a l  s u b gr o up s i n  a p op u l a t i o n ; 

d o  f am i l i e s  r e m a i n  t o g e t h e r  f o r  l o n g e r  t ha n  a s i n g l e  

b r e e d i n g  s e a s o n ; 

w h a t  a r e  t h e  f a c t o r s  i n f l u e n c i ng a g g r e g a t i o n  o f  f l o c k s  a n d  

t h e i r  s u b g r ou p s ;  

how do  m e m b e r s  s p e n d  t h e i r  t im e , o v e r  a d ay a n d  o v e r  

a y e a r , a nd w h a t  f a c to r s  u nd e r l i e  t h i s  d iv i s i o n  o f  t i m e  

a n d  a c t i v i t i e s ?  



C h ap t e r 3 

A G G RE S S I O N  AN D TE R R I T O R I A L I T Y  

3 . 1  I N T RO DU C T I ON 

D u r i n g  t h e  b r e e d i n g s e a s o n , e s t a b l i s hm e n t  a n d  

m a i n t e n a n c e o f  a t e r r i t o r y  i s  c ommo n  amo ng v e r t e b r a t e s  
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( Ma n n i ng 1 9 7 2 ) . T h e  u s u a l  d e f i n i t i o n  o f  a t e r r i t o ry i s  

" a ny  d e f e n d e d  a r e a " . B r o wn ( 1 9 7 5 )  e x t e nd s  t h i s  t o  " a  

f i x e d  a r e a  f r o m  w h i c h  r i v a l s a r e  d r i v e n  ( e x c l u d e d )  b y  t h e  

a c t iv e  e f f o r t s  o f  t h e  o w n e r  c om m o n l y  a n  a d u l t  

m a l e " . B y  t h i s  d e f i n i t i o n  t e r r i t o r i e s  a r e  f i x e d , d e l i n 

e a t e d  w i t h  r e s p e c t  t o  g e o g r a p h i c a l c u e s ,  n o t  t h e  p o s i t i o n  

o f  t h e  d e f e n d i n g  i n d i v i du a l . B ro w n  d o e s  n o t  c l a s s  

i nd i v i d u a l  d i s t a n c e , o r  t h e  d e f en c e  o f  m o v i n g  o b j e c t s  

( e . g .  a m a t e  o r  b r o o d ) a s  t e r r i t o r i a l  d e f e n c e . H i n d e  

( 1 9 5 6 )  a l s o  e m p h a s i s e s  t h e  t o p o g r ap h i c a l  f i x i t y  o f  mo s t  

t e r r i to r i e s ,  b u t  a d d s t h a t  " [ s om e] m o b i l e  a r e a s  a r e  

d e f e nd e d  b y  b e h a v i o u r  s im i l a r  t o  t h a t  u s ed i n  t h e  d e f e n c e  

o f  s t a t i c  o n e s , a nd m u s t  f r e q u e n t l y  b e  t ak e n i n t o  a c c o u n t "  

i n  a n y  c o n s i d e r a t i o n  o f  t e r r i to r i a l  b e h a v i o u r . 

H i n d e ' s  ( 1 9 5 6 )  s t a t em e n t  m ak e s  i t  app a r e n t  th a t  

b e ha v i o u r a l , a s  we l l  a s  t opo g r ap h i c a l , c u e s  a r e  u s e d  b y  

t h e  o b s e r ve r  i n  d e f i n i n g  a t e rr i to r y . B e h a v i o u r a l  

c h a ra c t e r i s t i c s  o f  t e r r i to r i a l i ty a r e  e a s i l y  r e c o g n i s e d . 

H ow e v e r , a l t h o u g h  e n v i r o nm e n t a l  f e a t u r e s  m a y  b e  c a t e go r i s e d , 

t h e  b i o l o g i c a l  a d va n t a g e s  un d e r l y i n g  t h e i r  i n c l u s i o n  i n  

a t e r r i t o ry a r e  n o t  a l w a y s  a p p a r en t . 

T h e  b e ha v io u r  p a t t e r n s  i nv o l v e d  i n  t e r r i to r y s e l e c t i o n 

a n d m a i n t e n a n c e  m a y  b e  d i v i d e d  i n t o  t h r e e  p a r t s  ( H i nd e  1 9 5 6 )  

" a )  R e s t r i c t io n  o f  s o me o r  a l l  t yp e s  o f  b e h av i o u r  t o  a 



m o r e  o r  l e s s  c l e a r l y  d e f i n e d  a r e a . 

" b )  D e f e n c e  o f  t h a t  a r e a . 

" c )  S e l f - a d v e r t i s e m e n t  w i t h i n  t he a r e a . " 

T h e  f u n c t i o n s  o f  d e f e n c e  a n d  s e l f - a d v e r t i s em e n t  m a y  be  
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s u b s e rv e d  by t h e  s am e  b e h a v i o u r . H i n d e ' s  l i s t a l s o  

p o i n t s t o  t h e  r o l e  t h a t  a t e r r i t o r y  m a y  h a v e  i n  f o r ma t i o n  

a n d  m a i n t e n a n c e  o f  t h e  p a i r  b o n d : i t  p r o v i d e s  a p l a c e  

wh e r e  th e m a l e m a y  a d v e r t i s e  a n d  t h e  p a i r  m a y  m e e t . I n  

a d d i t io n , i t s  d e f e n c e  r e d u c e s  t h e  l i k e l i ho o d  o f  c u c k o l d r y  

a n d , p e r h a p s , p h i l a n d e r i n g . 

T h e  s i g n i f i c a n c e  o f  t e r r i t o r y  c ho i c e  a n d  d e f e n c e  h a s  

b e e n  w i d e l y  d i s c u s s e d . T e r r i t o r i e s  f al l  b r o a d l y  i n to 

o n e  o f  t h r e e  c a t e g o r i e s : m a t i n g ; n e s t i n g ; a n d  a l l - p u rp o s e  

( B r ow n  1 9 7 5 ) . T h e y  a r e  o f t e n  h e l d  t o  p ro v i d e  a f o o d  

s o u r c e  f o r  y o u n g  a n d / o r  a d u l t s  ( s e e  d i s c u s s i o n  i n  H i nd e 

1 9 5 6 ) . H ow e ve r , t h e i r  v a l u e  a s  a n  e x c l u s i v e  f o o d  s o u r c e  

i s  n o t  a x i om a t i c : 

" i )  M a ny s p e c i e s  n e s t  i n  co l o n i e s ,  y e t  o b t a i n a d e q u a t e  

f o o d ; 

" i i )  Te r r i t o r i e s  a r e  [o f t e n] n o t  d e f e n d e d  a g a i n s t  

o t h e r  s p e c i e s  w i t h  a pp a r e n t l y  s im i l a r f o o d  r e qu i r e 

m e n t s ; 

" i i i )  M a ny s p e c i e s  c o l l e c t f o o d  o n  n e u t r a l  g r o u n d  

o r  n e i g hbo u r s ' t e r r i t o r i e s "  ( H i n d e  1 9 5 6 ) . 

O t h e r  i mp o r t a n t  f a c t o r s  i n f l u e n c i n g  t e r r i t o r i a l i ty m ay b e  

t h e  a v a i l ab i l i ty o f  n e s t  a n d / o r  e s c ap e  c o v e r , p r o t e c t i o n  

f r o m  p r e d a t i o n  o r  d i s e a s e , a nd f r e e d om f r o m  d i s t u rb a n c e  

wh i l e  p a i r i n g . V e r n e r  ( 1 9 7 7 )  a d d s t h a t  ho l d i n g  a 

t e r r i to r y  m a y  a l so p ro d u c e b e n e f i t s  f r o m  i n t e r f e r e n c e  

c o mp e t i t i o n : o t h e r s  a r e  p r e v e n t e d  f r o m  b r e e d i n g , t o  t h e  

r e l a t i v e  a d v a n t a g e  o f  t h e  b r e e d e r ' s  g e n e s . T h i s  a r g u m e n t  

l e ad s  t o  t h e s u g g e s t i o n  t h a t  s o m e  i n d i v i du a l s m a y  d e f e nd 

mo r e  r e s o u r c e s t h a n  t h e y  a c t u a l l y  r e qu i r e . I f  t h i s i s  

t h e  c a s e ,  s u c h  t e r r i to r i e s  s h ou l d  b e  a t  t h e i r  m a x imum 

s i z e e a r l y  in t h e  s e a s o n , to p r e v e n t  the e s t ab l i s hm e n t  o f  

o t h e r , c o m p e t i n g  p a i r s . H o w e v e r , i f  t e r r i t o r i e s  a r e  

h e l d  o n  t h e  b a s i s  o f  f o o d  a v a i l ab i l i t y , th e i r  s i z e  s h o u l d  

b e  m a x im i s e d a t  t h e  t im e  o f  g r e a t e s t  f o o d  d em a nd ( Ve r n e r  

1 9 7 7 ) . V e r n e r ' s  t h e o r y  i s  n o t  w i d e l y  s up p o r t e d . 



5 8  

B l a c k  S w a n s  a r e  a n  i n t e r e s t i ng s ub j e c t  f o r  t h e  s t u d y 

o f  a g g r e's s i o n  a n d  t e r r i to r y d e f e n c e s i  n e e  t h e y  e x h i b i t  t w o  

b r e ed i n g  m o d e s , t e r r i to r i a l  a n d  c o l o n i a l  ( C h .  l ) , app a r e n t l y  

i n  r e sp o n s e  t o  d i f f e r e n c e s  i n  h a b i t a t  c ha r a c t e r i s t i c s . 

T h e  n a t u r e o f  t h e s e  c h a r a c t e r i s t i c s  h a s  no t y e t  b e e n  

d e t e r m i n e d : f o od s upp l y  f o r  t h e  y o u n g , n e s t  c o v e r , and 

a n t i - pr e d a t o r  r e s p o n s e s  may a l l  be  i m p o r t a n t , and a 

c o mp a r a t i v e  s t u d y  o f  t h e  two b r e e d i n g  t ype s i s  r e qu i r e d . 

T h i s  s t u d y  o f  t h e  a g g r e s s i v e  b e h a v i o u r  and t e r r i t o r i a l  

c h a r a c t e r i s t i c s  o f  P u k e p u k e L a g o o n b r e ed e r s  d o e s  p r o v i d e  

s om e  i n s i g h t s  i n t o t he i n t e r a c t i o n  o f  h ab i t a t  a n d  r e p r o d 

u c t i ve m o d e s .  

3 . 2  ME T H O D S  

D a t a  w e r e  c o l l e c t e d  f o l l ow i n g  t he m e t h o d s g i v e n  i n  

C h a p t e r  1 ( 1 . 4 . 3 ) . B o th f l o c k  a n d  t e r r i to r i a l b e h a v i o ur 

p a t t e r n s  w e r e  r e c o r d e d . 

i n  f u r t h e r  a n a l y s i s . 

3 . 2 . 1 T r a n s i t i o n  a n a l y s i s  

T h e  f o l l o w i n g  me t ho d s  w e r e  u s e d 

A l l  s e q u e n c e s  w e r e b r o k e n  d ow n  i n t o  d i a d s  a n d  

i n c o rp o r a t e d  i n t o  a t r an s i t i o n  m a t r i x  ( T ab l e  3 . 2 ) , a s  

o u t l i n e d  i n  A pp e nd i x I I  ( L e m o n  & C h a t f i e l d  1 9 7 1 ;  R a d e s a t e r 

1 9 7 4 a ) , t o  s e a r c h  f o r  l i n k a g e s  b e tw e e n  p a i r s o f  a c t s .  

R e l a t i o n s h ip s  b e tw e e n  b e h a v i o ur p a t t e r n s  w e r e  a l s o i nd i c a t 

e d  b y  S i n g l e  L i n k  C l u s t e r  An a l y s i s  ( 3 . 2 . 2 ) . 

3 . 2 . 2  S i n g l e  L i nk C l u s t e r  An a l y s i s  ( S L C A ) ( Mo r g a n  e t  a l . 1 9 7 6 )  

I n  S LCA , b a s ed o n  t h e  t r an s i t i o n  m a t r i x  o f  T a b l e  3 . 2 ,  
e a c h  c e l l  to t a l i s  d i v i d e d b y  m a r g i n a l  r o w  t o t a l s  t o  

p r ov i d e  a me a s u r e  o f  s im i l a r i t y b e t w e e n  d i f f e r e n t  b e h a v i o u r  

p a t t e r n s . T h e  o r i g i n a l  m a t r i x  i s  a 1 9 x l 9  t a b l e , w i t h  a 

b l a n k  u p p e r - l e f t  - l o we r - r i gh t  d i ag o n a l . I t  i s  s ymm e t r i s e d  

b y  s u mm i n g  c o r r e sp o n d i n g  o f f - d i a g o n a l  t e r m s . T h i s  g i v e s 

t h e  s im i l a r i t y  b e tw e e n  t h e  p a i r  o f  a c t s  A a n d  B i . e .  " t h e  

p r o p e n s i t y  o f  A t o  f o l l o w  B o r  B t o  f o l l ow A "  ( Mo r g a n 



e t  a l . 1 9 7 6 ) Th u s  a t r i a n g u l a r  t ab l e  i s  c o n s t r u c t e d  

( x l O O  i n  a l l  c e l l s :  App e n d i x  I I I ) . 
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T he s e  d a t a m a y  b e  p r e s e n t e d  a s  a d e n d r o g r am o r  a 

" ma x i mum s p a n n i n g  t r e e '' , e i t h e r  o f  w h i c h  g i v e s  a n  i nd i c a t i o n  

o f  t h e  g r o up i n g s i n  w h i c h  g i v e n  b e h a v i o u r  p a t t e r n s  m a y  l i e . 

3 . 2 . 3  F l o c k  a n d  t e r r i t o r i a l b e h av i o u r  

T h e  a g g r e s s i ve s e q u e n c e s w e r e  s ep a r a t e d  i n t o t e r r i t o r i a l  

( T )  a n d  n o n - t e r r i to r i a l ( N T )  a n d  e x a m i n e d  f o r  d i f f e r e n c e s  i n  

c o mp o s i t i o n  a n d  l e n g t h . 

3 . 2 . 4 T e r r i t o r i al b o u n d a r i e s  

T o  o u t l i n e  t e r r i t o r i a l b o u n d a r i e s , t h e  p o s i t i o n s  o f  

b o un d a ry -m a rk i n g  d i sp l a y s , t h r e a t s ,  p u r s u i t s  a n d  f i gh t i n g  

( 3 . 3 . 1 ) w e r e  m a r k e d  o n  m o n t h l y m a p s o f  t h e  l a go o n . 

J o i n i n g u p  t h e  e x t r e m e  p o i nt s  o f  t he a c t iv i t y  o f  k no w n  

i n d i v i du a l s  s h o w e d  t h e  a pp r o x i m a t e  e x t e n t  o f  e a c h  t e r r i to r y  

( P e t t i n g i l l  1 9 7 0 ) . W h e r e  m a l e  a n d  f e m a l e  c o u l d  b e  

r e c o g n i s e d  I m ap p e d  t h e i r  i n d iv i d u a l  t e r r i t o r i e s .  

3 . 3  RE S U L T S  

3 . 3 . 1  B e h a v i o u r a l  d e s c r ip t i o n  

T i n g ay ( 1 9 7 4 )  r e c o g n i s e d  f iv e  m a i n " ty p e s "  o f  

a g g r e s s i o n  i n  B l a c k  S wa n s : w i n g - l i f t i n g , p e c k i n g , f i g h t i n g , 

p a r a d i n g , a n d  v o c a l i s a t i o n s . T h i s  c l a s s i f i c a t i o n  i s  

m i s l e a d i n g  a s  v o c a l i s a t i o n s  m a y  b e  i nv o l ve d  i n  e a c h  o f  t h e  

o t h e r  4 t yp e s ,  w h i l e  w i n g - l i f t i n g  o c c u r s  w i t h  p e c k i ng a n d  

p a r a d i n g . I n  t h e  f o l l o w i n g  d e s c r ip t i o n s  T i n g a y ' s  " w i n g 

l i f t i n g " i s  s ep a r a t e d  i n t o  3 d i sp l ay i n t e n s i t i e s , o n e  o f  

w h i c h  i s  i nvo l v e d  i n  " p a r ad i n g " . I h ave n o t  s tu d i ed 

v o c a l i s a t i o n s  i n  d e t a i l . 

3 . 3 . l a A l e r t - u p r i g h t  ( AL U ) : s e e  d e s c r ip t i o n  i n C h . 2 ( 2 . 3 . 1 ) 

S i mp l y  a p p r o a c h i n g  a n  i n t r ud e r  i n  AL U ,  w i t h  n e c k  f e a th e r s  
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s l i g h t l y  f l u f f e d , app e a r s  t o  b e  e f f e c t ive  a s  a thr e a t  i n  

s tr o n g l y  t e r r i t o r i a l  b i r d s .  

3 . 3 . l b Lo w - i n t e n s ity  Th r e a t  ( TH R1 0 ) :  the  n e c k  i s  e r e c t  and  

s l i g h t l y  f l u f f e d , the  head  may  be  " p e n d a n t "  ( B o a s e  1 9 5 9 ) , 

and  the  f o l d e d  w i n g s  a r e  r a i s ed ve r t i c a l l y  s o  t h a t  the  

w h i t e  f l i g ht  f e at h e r s  ( h e r e  only  t h e  pr imar i e s ) a r e  j u s t  
v i s ib l e .  ( F i g . 3 . l a )  

3 .  M e d i um - i n t e n s i ty T hr e a t  ( TH R  ) : the  n e c k  i s  e r e c t  o r  m e  
s l i gh t l y  c u r v e d  b a c k , w i t h  h ea d  p e n d a n t  a n d  n e c k  f e a th e r s  

f l u f f e d . T h e  wi n g s  ar e r a i s ed h i g h e r  than  i n  TH R1 0  s o  t h a t  

a g r e a t e r  exp a n s e  o f  the  p r i m ar i e s  i s  expo s e d . ( F i g . 3 . lb )  

3 . 3 . l d H i g h - i n t e n s i ty Thr e a t  ( TH Rh i ) :  the  n e c k ,  d r a wn b a c k  

toward s t he s ho u l d e r s  ( c . f .  " bu s k i ng " in  C .  o l o r : B o a s e  

1 9 5 9 ; J o h n s g a rd 1 9 6 5 ) , i s  h e av i l y  f l u f f e d  and  appe a r s 

b l o a t e d . T h e  w i n g s a r e  r a i s ed h i gh  t o  expo s e  b o t h  p r imary 

and  s e c o n d ar y  f l i g ht f e a t he r s . ( F i g . 3 . l c )  

T hr e at s  b - d a r e  a r b i t r ary  d i v i s ions  o f  a c on t i nuum  

o f  thr e a t e n i n g  d i sp l ay ; the  d i s t i n c t io n s  are  b a s e d  in  p a rt 

o n  o b s e r v e r  d e c i s io n s  and  p a r t  o n  a c comp any i n g  and  r e s u l t -

i n g  b e h a v i o u r  p a t t e r n s  b y  t h e  r e a c to r . A l l  i n t e n s i t i e s  

may b e  a c c omp a n i ed b y  mo v e m e n t  t o w a r d s  the  r e a c to r ; f o r  

TH Rh i  t h i s i s  o f t en a r ap i d  c ha r g e , the  swa n  mov i n g  f o rw a r d  

b y  k ic k i n g  b o th f e e t  a t  o n c e  ( c . f .  C .  ol o r :  D e l a c o u r  1 9 5 4 ; 

s e e  a l so D aa n j e  1 9 5 0 ) . 

may  a l s o  h i s s .  

A b i rd i n  a n y  o f  t h e s e  po s t ur e s  

3 . 3 . l e P a r a d e  ( PA R ) : i s  a d i s p l ay p e r fo rmed  by  two  

t e r r i t o r i a l  m a l e s  a l o n g  a s h ar e d  b o u n d a ry . T h e  mal e s , 

b o th i n  T H Rh i ' s w im b r e a s t - t o -b r e a s t  a l o ng t h e  b o u n d ary , 

t u r n i n g  i n  u n i s o n  at  t h e  e n d s o f  t h e i r  path . T h i s i s  a 

l e ng th y  d i s p l a y  ( up to  1 0  m i n u t e s p e r s . ob s . ;  T in g a y  1 9 7 4 ) , 

wh i c h  m a y  be  i n t e rrupted  by  f i gh t i n g  o r  var i o u s  c o mf o r t  

( ?  d i spl a c em e n t )  movemen t s . T h e  d i sp l a y  e n d s w i th the  

swans  s ep ar a t i n g  and mov i n g  b a c k  i n to their  t e r r i t o r i e s . 

( P l at e  3 . 1 ) 



a l THRlo 

c ) T HRhi 

F I G U RE 3 . 1 :  
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b )  THRme 

l 

\ 

V a r i a t i o n  in  i n t e n s i ty o f  t h r e a t  d i sp l a y  

( a ) l ow  i n t e n s i t y  ( b ) med ium ( c ) h i g h  
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a )  IMP 

Thr e a t  a n d a t t a c k  

( a ) I n t e n t i o n - M o v em e n t - t o - P e c k  

( b )  F l ap p ing - Lu n g e ; v i c t im i n  Anx i e t y 

U p r i g ht  



a ) F BE 
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b )  SWF 

Thr e a t  and  a tt a c k  

( a ) F i gh t , w i t h  b e a t ing w i n g s  

( b )  S l ow - W i n g - F l ap 
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PLATE 3 . 1 :  

P LATE 3 . 2 :  

PLATE 3 . 3 :  

P ar ad e  d i sp l ay ( PAR )  b y  t wo 

t e r r i to r i a l ma l e s 

P e c ki n g  L u n g e  

Trump e t  d i sp l ay ( T RU ) b y  f e ma l e  

w i t h  b r o o d  
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3 . 3 . l f I n t e n t io n -m o v em e n t - to -p e c k  ( I M P ) : s e e n  o c c a s io n a l l y  

d u r i n g d i sp u t e s  o v e r  f e e d i n g  and  l o a f i ng s i t e s . T h e  s w a n  

r a i s e s  i t s  w i n g s  s l i g h t l y  a n d  d r a w s  i t s h e a d  b a c k  r e a d y  t o  

s t r i k e , b u t  t h e n  r e l a x e s .  ( F i g . 3 . 2 a )  

3 .  3 . l g P e c k i n g  L u n g e  ( P E L ) : a s w a n  p e c k i n g a no t h er ra i s e s  

i t s  w i n g s i n  t h r e a t , c o c k s  i t s  h e a d , d r a w i n g  i t s  n e c k  b a c k , 

a n d  t h e n  l u n g e s  f o rw a r d . I t s  b i l l  m a y  be c l o s e d , to  

d e l iv e r  a b l o w , or  open  t o  p e c k . ( P l a t e  3 . 2 )  

3 . 3 . l h F l app i n g  L u n g e  ( F L ) : m a y  o c c u r i n  a s s o c i a t i o n  w i t h 

T H R  a n d  THR
h 

. .  
me  � 

T h e  w i n g s  a r e  o p e n e d  and f l appe d , b o t h  

t o  i n c r e a s e  s p e e d  a n d  t o  s t r i k e  t h e  v i c t im , a n d  the  n e c k  

i s  l u n g e d  f o rwa r d  i n  a p e c k  t o  s e i z e  t h e  o t h e r  swan ' s  

f e a t h e r s . A F L , wi t h  t h e  s wa n  n ev e r  ac t u a l l y  r i s i n g  t o  

f l y , m a y  e x t e n d  f o r  5 0 m o r  m o r e . ( F i g .  3 . 2 b )  

3 . 3 . l i F i g h t , w i t h  b e a t i n g w i n g s  ( F B E ) : d u r i n g  a p a r a d e  

t h e  oppo n e n t s  m a y  c om e  t o  b l ow s , r e a r i n g  b a c k , b e a t i ng a t  

e a c h  o t h e r  w i t h  o p e n  w i n g s , a n d  p e c k i ng  at  h e a d  and 

s ho u l d e r s .  F i g h t s  are  b r i e f  and t h e  PAR r e s u m e s  imm e d i a t e l y . 

( F i g . 3 . 3 a )  

3 . 3 . l j S l o w - W in g - F l ap ( S W F ) : m u c h  s l ow e r  t h a n  t h e  c om f o r t  

m o v e m e n t  o f  wi n g - f l ap p i ng  a n d  i nv o l v i ng o n l y  l - 4  b e a t s . 

I t  i s  a c c omp a n i e d by a c a l l  ( a  " K a - t hung g g "  no t e : J o hn s g a r d  

1 9 6 5 )  a n d  o c c u r s f r e qu e n t l y  a f t e r  a c h a s e a nd a f t e r  t h e  

b r i e f  p r e e n i n g  t h a t  i mm e d i a t e l y  f o l l ow s  mu c h  a g g r e s s i v e  

a c t i v i t y . B r a i t hwa i t e  ( l 9 8 l b )  o b s e r v e d  S WF o c c u r r i n g  

a f t e r  t h e  T r i ump h c e r em o n y  ( C h .  4 ) ; I have  no t s e e n  i t  a t  

a l l  i n  t h i s  c o n t e x t , a n d  o n l y r a r e l y a f t e r  a G r e e t i n g  

c e r emony . ( F i g . 3 . 3 b )  

3 .  3 . l k T r ump e t  ( T RU )  : a t rump e t i n g swan  h a s i t s  n e c k  

f l u f f e d  a n d  w i n g s  r a i s e d  i n  THR 
me  

and f l i n g s i t s  n e c k  

f o r wa r d  a l o n g  t h e  w a t e r  s u r f a c e  i n  t h e  d i r e c t i o n  o f  t h e  

thr e a t e n e d  b i r d . T h e  a c c ompan y i n g  c a l l  i s  i n  two p a r t s , 

t h e  l o ud e r  n o t e  g i v e n  a s  t h e  h e a d i s  f l ung  f o r w a r d  a n d  

t h e  s o f t e r  s e c o n d  n o t e  c o mi n g  a s  t h e  n e c k  r e t u r n s to  a n  
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u p r i g h t  p o s i t i o n . T RU i s  o f t e n  p e r f ormed  b y  s wan s o n  o r  

n e a r  t h e  ne s t  s i t e  o r  w i t h c y g n e t s . E i t h e r  s e x  may  g i v e  

T RU a n d  f o l l o w  i t  up w i t h  f u r t h e r  t h r e a t , a l t ho u g h 

B r a i t h wa i t e  ( l 9 8 l b )  v i e ws i t  a s  a n  " i n c i t i n g "  a c t i o n  

d i r e c t e d  to  t h e  m a l e  b y  t h e  f em a l e o f  a pa i r . ( P l a t e  3 . 3 )  

E x am i n a t io n  o f  t h e  r e a c t o r �  r e s p o n s e s  to  v a r io u s  t h r e a t  

d i s p l a y s  may b e  u s e d  i n  a s s e s s i n g  t h r e at  i n t e n s i ty . A 

t o t a l  o f  1 7 1 6 a c t o r - r e a c t o r  d i a d s ,  d e r iv e d  f r om s e q u e n c e s  

( 2  o r  mo r e  a c t s  b y  a c t o r ) and  s i n g l e  i n c i d e n t s ,  we r e  

c o mb i n e d  i n  T ab l e  3 . 1 .  ( T h e  u s e  o f  s ingl e i n c i d e n t s ,  a s -

w e l l  a s  s e qu e n c e s , w i l l  g i ve ma r g i n a l  propo r t i o n s  f o r  t h e  

d i f f e r e n t  t h r e a t  f o rm s  d i f f e r i n g  f r o m  tho s e  i n  Tab l e  3 . 2 ) . 

W i t h o u t  any  s t a t i s t i c a l a n a l y s i s  it i s  app a r e n t  t h a t  

c e r t a i n  r e a c t o r  b e h a v i o u r s  f o l l ow a g iv e n  a c t o r  b e h av i o u r  

p a t t e r n  mo r e  f r e qu e n t l y  t h a n  o t h e r s .  I n c r e a s i n g  i n t e n s i t i e s  

o f  avo i d a n c e  ( a l e r t )  b e h a v i o u r  i n  r e a c t o r s , s ho wn b y  t h e  

d e g r e e  o f  f e a t h e r  f l a t t e n i n g  a n d  bo d y  s t r e aml i n i ng s ho wn 

i n t h e g r o up RE U - A N  U ( d e s c r i p t i o n C h . 2 ) , a r e t h e  p r o d  u c t 

o f  i n c r e a s i n g  i n t e n s i t i e s  o f  t h r e a t  d i s p l a y . A F L  r e s u l t s  

a l mo s t  e x c l u s i v e l y  i n  avo i d a n c e  b y  f l app i n g  f l i g ht ( F F )  . · 

I n  g e n e r a l , T H R1 0  i s  f o l l o w e d  b y  RE U ,  THR
m e

by ALU , a nd T H R
h i  

b y  e i t h e r  ANU o r  THRh i  
( o r PAR , i f  a l o n g  a s h a r e d  b o u n d a r y ) 

I d e n t i ty a nd s t a t u s  o f  t h e  a g g r e s s o r  w i l l  h a v e  s ome  e f f e c t  

o n  t h e  r e a c t o r ' s  r e sp o n s e  e . g .  TH R from a s t r o n g l y  m e  
t e r r i t o r i a l swan  m a y  e l i c i t t h e  h i g h - in t e n s i t y  A N U  i n  

a v o i d a n c e , u s u a l l y  p ro d u c e d  a s  a r e a c t i o n  to  TH R
h i  

f r o m  

o t h e r  i nd iv i d u a l s .  S om e  d i sp l a y s f r o m  t h e  a c tor  p r o d u c e  

n o  o v e r t  c ha n g e  i n  t h e  r e a c t o r ' s  b e h av i o u r ; t h i s  d o e s  n o t 

m e a n  tha t t h e y  h ave  no  e f f e c t , h o we v e r . 

3 . 3 . 2  S equ e n c e  a n a l y s i s  

3 . 3 . 2 a T r an s i t i o n  m a t r i x  a n a l y s i s  o f  t o t a l  a g g r e s s iv e  

s e que n c e s  

T h e  r e l a t i o n s h i p s  b e tw e e n  a g g r e s s ive  d i s p l a y p a t t e r n s  

a r e  n o t  a l w a y s  o b v i o u s . S ome  s t a t e ment s m a d e  i n  t h e  
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l i t e r a t u r e  a r e  appa r e n t l y  n o t  b o r n e  o u t  by my  o w n  o b s e rv a t -

i o n s . T o  c l a r i f y  t h e  na�u r e  o f  p a t t e r n  l i n k a g e s  I 

p e r f o r m e d  a t r a n s i t i o n  a n a l y s i s  o f  9 0 0  agg r e s s i v e  s eq u e n c e s * 

t o  s e e k  f o r  a n y  d ep e n d e n c e b e tw e e n  p a i r s  o f  a c t s . The  

r e s u l t s  a r e  p r e s e n t e d  in  T ab l e  3 . 2 ;  T a b l e 3 . 3  g i v e s the  

s t a n d a r d  b e h avi o u r a l  a b b r e v i a t i o n s  u s e d in t h i s  and  o t h e r  

a n a l y s e s . 

T h e  c e l l s  o f  Ta b l e  3 . 2  a r e  no t i nd ep e n d e n t  o f  e a c h  

o t h e r  s i n c e  t h e  s ame  m a r g i n a l  t o t a l s a r e  u s e d  i n  t h e  

c a l c u l a t i o n  o f  a numb e r  o f  e xp e c t e d  v a l u e s . I n  some  

c a s e s  t h e s e  m a r g i n a l  to t a l s  h a v e  v e r y  high  v a l u e s ,  

i n f l a t i n g  t h e  v a l u e o f  " e xpe c t e d "  d a t a . O n l y  t h e  d i ag -

o n a l s wo u l d  b e  f u l l y  i nd ep e n d e n t . T hu s , s i g n i f i c a n c e  

l e v e l s  a r e  p r o ba b l y  n o t  a s  h i g h  a s  t h e y  app e a r . A 

s i g n i f i c a n c e  l ev e l  o f  ot. = 0 .  0 1  w a s  c h o s e n ; p a i r s  o f  a c t s  

o c c u r r i n g  w i t h  p < 0 . 0 1 we r e  a s s um e d  t o  b e  l i n k e d . The  

r e s u l t s  a r e  p r e s e n t e d  i n  F i g . 3 . 4 a & b ,  w h e r e  a r r o w s  

i n d i c a t e  t h e  d i r e c t i o n  o f  t r a n s i t i o n s .  

C o n t e x t mu s t  b e  t ak e n  i n to  a c c o u n t  in i n t e rp r e t i n g  

t h e s e  r e s u l t s . F o r  e x ampl e ,  PAR wi l l  f o l l o w  T H R
h i  

o n l y  

w h e n  a n o t h e r t e r r i t o r i a l  m a l e  i s  p r e s e n t  o n  o r  n e a r  a 

c o mmon b o u n d a r y ; TH R
h i  

a n d  PAR  wi l l  l e a d  to  T RI o n l y  i f  

t h e  b i r d ' s  m a t e  i s  al s o  p r e s e n t . 

O f  p a r t i c u l a r i n t e r e s t  a r e  t h e  r e l a t i o n s h i p s  b e t w e e n  

o t h e r  a c t s  a n d  i )  TRU , i i )  S W F . 

i )  T h e  t r a n s it io n s  T RU <-+ TH R
me  

a n d  T RU � TH R
h i  

o c c u r  

s i g n i f i c a n t l y  m o r e  o f t e n  t h a n  e xp e c t e d o n  a r a n d om ba s i s  

a n d  S i n c e  b o t h  T H R  
me  

( p < 0 . 0 0 1 , p < 0 .  0 1  r e s p e c t iv e l y ) . 

T H R
h i  

o f t e n  i n vo l v e movement  towa rd s t h e  t h r e a t en e d  

i nd i v i du a l ,  a n d  T RU i s  p e r f o rm e d  b y  b o t h  � an d  Q ,  t h i s 

c o n t ra d i c t s  B r a i t hwa i t e ' s  ( l 9 8 l b )  a s s e r t i o n  t h a t  T RU i s  a 

9 i n c i t i n g  d i sp l ay . 

i i )  S WF i s  s i g n i f i c a n t l y  l i n k e d  w i th FL ( p < 0 . 0 0 1 )  

p r e e n i n g  ( p  < 0 .  0 0 1 )  , and  b a t h i ng ( it )  more  o f t e n  than  

e xp e c t e d , and  l e s s  o f t e n  wi t h  TH R
1 0  

a n d  GRE (p < O . O O l  a n d  

p < 0 . 0 l r e s p e c t i v e l y ). T h e r e  i s  n o  mo r e  t h a n  a r a ndom 

a s s o c i a t i o n  w i t h TRI , a g a i n  c o n t r a r y  to  B r a i thwa i t e ' s  

i . e .  s e q u e n ces c o n t a i n i n g  some a g g ress ive a c t s  
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f i nd i n g s . T h e  l i n k a g e w i t h agg r e s s i o n - r e l a t e d p r e e n i n g  

a n d  b a t h i n g  i s  e xp e c t e d , s i n c e  S WF p r o b a b l y  a r o s e  f r o m  t h e  

w i n g - f l ap s e e n  a s  a c om f o r t  moveme n t  d u r i n g  " no rmal " 

p r e e n i n g o r  b a t h i n g bou t s . 

F i g u r e s  3 . 4  a & b a l s o  s how t h a t  

i )  l ow - i n t e n s i ty a c t i v i t i e s  ( TH R1 0
, ALU ) a nd h i g h 

i n t e n s i ty t hr e a t s  ( TH R
h i

' P A R )  ar e n o t  d i r e c t l y  l i n k e d . 

i i )  F e e d i n g  i s  t i e d  to  THR
1 0

, RE U ,  PE L b u t  not  to 

p r e e n i ng o r  h i g h - i n t e n s i ty t h r e a t s . 

3 . 3 . 2 b S i n g l e  Li nk C l u s t e r  A n a l y s i s 

S LCA ( Mo r g a n  e t  al . 1 9 7 6 )  o f  t h e  t r an s i t i o n  m a t r i x  

u s e d above  g i v e s  c l u s t e r s  o f  a c t s  w h i c h  a r e  a s s umed  t o  b e  

r e l a t e d  t o  a g r e a t e r o r  l e s s e r  e x t e n t . S ome o f  t h e  

c l u s t e r s  a r e  s im i l a r  t o  t ho s e  p r o du c e d i n  t h e  r e l a t i o n s h i p s  

o f  3 . 3 . 2 a .  T hu s a d e nd ro gr am b a s e d  o n  the  s e q u e n t i a l  

r e l a t i o n s hip s o f  v a r i o u s  a c t s  ( F i g . 3 . 5 ) , w i t h  a c u t o f f  a t  

t h e  5 0 %  l e ve l , p r o d u c e s  t h e  g r o up s  

( RE U  

( I MP 

P E L  

D R )  ( S W F  

T H R1 0  
FBE T RI 

T H R  
m e  

P A R  

p B )  ( ALU 

F L  

P AR may f i t  i n  w i th th e ma j o r group  

as  a sp e c i a l  c a s e of  TH R
h i

. 

F F ) 

F e e d G RE )  

o f  th r e a t s  i f  v i e w e d  

Th i s  b r e a k d o w n  a g a i n  d e mo n s t r a t e s  t h e  c o n t i gu i ty o f  

t h e  g r o up s  P ,  B and  SWF . I t  al s o  p l a c e s F e e d i n g  a nd G RE 

w i th a g r oup o f  t h r e a t  d i sp l ay s . T h e  po s i t i o n i n g  o f  

F e e d  i s  d u e  t o  i t s  c l o s e  r e l a t io n s h i p  wi th THR1 0 , u s u a l l y  

d u r i n g f l o c k d i sp u t e s  o v e r  f e e d i n g  a r e a s . G RE , a l s o  w i t h  

t h i s  g r o u p , i s  k nown  t o  b e  l i nk e d  w i t h d i s t u r b a n c e s  a n d / o r  

s ep a r a t i o n  o f  . t h e  m e mb e r s  o f  a pa i r  ( C h .  4 ) , wh i c h  w o u l d  

a c c o mp an y  any f i gh t  o r  c h a s e . 

F u r t h e r  e x a m i n a t i o n  o f  F i g . 3 . 5 ,  u s i n g  a h i g h e r  % c u t o f f  

p o i n t , r e v e a l s t h e  f o l l ow i ng g r o up i n g s : 



TAB LE 3 . 1  

a c t o r  
b e h a v i o u r  

appro a c h  ( N )  
( % ) 

THR
1 0  

TH R 
me 

THR
h i  

I MP 

P E L  

FL 

FBE 

T RU 

S W F 

c o l umn 
t o t a l  

RE ACTOR RE S P ON S E S  TO  ACTOR AGG RE S S ION  ( Da t a  from  b o t h  s e qu e n c e s  a n d  p o i n t  r e c o r d s )  

R e a c t o r  b e h a v i o u r  p a t t e r n s  'l' tl  K row 
n o n e  RE U ALU ANU FF TH R

h i  
me/ l o  o t h e r  t o t a l  

1 5 3 1 0 0 0 2 1 2  
8 . 3 3 4 1 . 6 7 2 5 . 0 0 8 . 3 3 0 0 0 1 6 . 6 7 

4 7  1 2 3  6 0  2 0  2 0 2 3  1 7  2 9 2  
1 6 . 1 0  4 2 . 1 2  2 0 . 5 5 6 . 8 5 0 . 6 8 0 7 . 8 8 5 . 8 2  

1 9  1 3 3  2 3 7  1 0 9  7 6 5 5  2 9  5 9 5  
3 . 1 9 2 2 . 3 5 3 9 . 8 3 1 8 . 3 2 1 . 1 8 1 . 0 1 9 . 2 4 4 . 8 7 

5 2 9  s s  1 2 3 1 6  1 3 4  4 1  3 3  4 3 6  
1 . 1 5 6 . 6 5 1 2 . 6 1 2 8 . 2 1 3 . 6 7 3 0 . 7 3 9 . 4 0 7 .  5 7  

1 7 7 0 2 2 1 0 2 0  
5 . 0 0 3 5 . 0 0 3 5 . 0 0 0 1 0 . 0 0 1 0 . 0 0 5 . 0 0 0 

2 0 2 7  2 5  8 2 6 2 7 2  
2 . 7 8 0 3 7 . 5 0 3 4 . 7 2 1 1 . 1 1  2 . 7 8 8 . 3 3 2 . 7 8 

1 1 1 0  3 6  1 8 4  1 0 0 2 3 3  
0 . 4 3 0 . 4 3 4 . 2 9 1 5 . 4 5 7 8 . 9 7 0 . 4 3 0 0 

0 0 0 3 1 0 2 1 8  2 4  
0 0 0 1 2 . 5 0 4 . 1 7  0 8 . 3 3 7 5 . 0 0 

1 2 5 6 1 2 3 3 2 3  
4 . 3 5 8 . 7 0 2 1 . 7 4 2 6 . 0 9 4 . 3 5 8 . 7 0 1 3 . 0 4 1 3 . 0 4 

1 0 3 2 1 0 0 2 9 
1 1 . 1 1  0 3 3 . 3 3  2 2 . 2 2 1 1 . 1 1  0 0 2 2 . 2 2 

7 8  3 0 0  4 0 7  3 2 5  2 2 2  1 4 7  1 3 1  1 0 6  1 7 1 6  

0'1 
CXl 
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C) 
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z 
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Q_ 

ALU 
-

IMP 

THR10 
______:_::__ 

PEL 

THil f----me_ 
TH Rh1 

F L  

FBE 

PAR 

SWF 

TRU 

TRI  

GRE 

R E U  

preen 
feed 
drmk 

I-
bathe 

-

OVOid 
t-tolumn total 

�LU l I M �HJ PEL 
1 I 50 I 4 1. 20 33.99 4.85 

I -�- �· 1- �s 
All 63 33.94 

. . .  
8 5.10 ns 48 52.83 ns 

1 6  28.77 . .  

1 3  19.78 ns 
2 1 . 9 1  ns 
5 12.12 ns 
6 10 .21 ns 4 7. 02 ns 
1 3. 83 ns 
29 
2'(.,,,_22 1 9  9.44 . .  
10 14.48 
� 14 13.46 ns 
1 0 89 

� 3.13 ns 
5 0.77 ns 

248 

I ��3 
�.s9 I ns 
0 4 0.39 1 1.05 ns ns 2 1 30 4.02 114.41 ns ns 

o 1 3s 2.19 I 62.32 ns • • *  

0 I 26 1.51 42.84 ns . .  
0 1 
g,,5 4.15 ns 
3 1 2  0.92 26.25 ns . .  
1 27 0.78 22 .1 1  ns ns 
0 6 0.5 3  15.20 ns . .  
1 3 0. 29 8.29 ns ns 1 60 2.23 6�J9 ns 
5 32 
�72 zg54s 
0 43 1.10 31.37 ns ns 
3 66 1.03 29.16 ns . . .  
0 2 0.07 1 .93  
0 3 0.24 6.77 ns ns 

0.37 ns 6 10.50 ns 
9-16.34 ns_ 

11 8.90 ns 
17 6.12 . . .  
0 0.59 ns 
6 3.75 ns 
0 3.16 ns 
1 2.17 ns 
0 1 .18 ns 
5 9.04 ns 
6 2.92 ns 
4 4.48 ns 
1 1  • 
4.16 
0 0 28 

. ---a-0.97 ns 
0 � 0 0.06 '!.�6 I Rl4 ns 

20 502 1 80 

T HRme 
43 40.55 ns 0 
�544 

1 10 96.3£. ns 
9 1 4.49 ns 
66 81.67 ns 
74 56.14 .. 
4 5.43 ns 

22 34.41 ns 
24 2 8.97 ns 
37 19.92 

. . .  
13 10.87 ns 
1 14 82.94 

. .. 
1 7  2g� 45 41.11 ns 
47 3 8 21 ns 
1 2.54 

1--6 8.87 ns 
2 2.17 ns 

6 34 

FOLLOWING ACTION 
-

T HRh1 FL 
6 12 20.29 17.05 . . .  �s-0 
A·�7 1.32 ns 1 6  30 43.87 36.87 
. .. ns 7 2 6.60 5.54 ns 

'lo;s 64 68.28 57.38 ns . .. 
74 31.26 

. . . 
66 2 5.56 

. .. 
7 2 2.47 2.08 ns ns 

39 10 1 5 . 67 13.1 7 . . . ns 7 8 .. 13 . 19 1 1 .09 � ns ns 
18 12 9.07 7 62 

. . ns 
8 2 4.95 4.16 ns ns 
39 5 3�,p 31.74 

. . .  
6 3 1Mo 1gJ6 17 3 18.72 15.73 ns . . .  
1 3  2 17.40 16.62 ns ... 
0 0 1.15 0.97 

---z- 0 4.04 3.40 ns ns 
0 0 0. 99 0.83 ns ns 

315 268 

r-

FII R I SWF F BE TRU 
1 , 1 1 5 1.38 8.30 H0.61 4.67 ns ;· -?--�s 0 0 0.11 0.64 0.82 0.36 ns ns ns ns 0 0 1 1  3 

2 98 17.95 2 2.95 10 09 ns . . .  . .  ns 1 0 6 0 0.45 2.70 3.45 1.52 ns ns ns ns 3 2 5  30 36 4.63 27.94 35.72 15.71 ns ns ns ... 4 51 9 9 2.52 15.22 19.46 8.56 ns . . . ns ns 
5 7 32 1 1.73 1R.546 1 3. 3 7  5.88 ns . . .  ns 

5 0 0 1.01 1 . 29 OS7 
8 • 1.06 

r-e-��rf-8.20 3.61 ns ns 1 - 0.89 5.40 3.04 ns ns 
1 1 0.62 3.71 ns ns 
0 3 
g534 I �5oz o I 19 2.56 15.46 ns ns 
0 0 
g�3 4.99 ns 
0 8 1 . 27 7.66 ns � 0 8 1.18 7.12 ns ns 
0 0 0.08 0.47 -1-0 0 0.27 1.65 ns � -0 1 0.07 0.40 ns ns 

23 m 

ns 
2 4.75 ns 
1 1 2 .59 1.14 ns ns 
9 8 19.76 8.69 
. .  ns 
6 2 6.38 2.81 ns ns 

30 0 9.79 4.31 
6 

n; -
9.10 4.00 ns ns 
0 0 0 60 0.27 

17 . 1 2.11 0.93 
�� '§_ 0 0 0.52 0 . 23 ns ns 

17 1  77 

TRI  GRE 
0 20 4.48 30.27 ns ns 0 2 0.35 2.34 ns ns 3 65 9.69 65.45 ns ns 3 9 1.46 9.84 ns ns 

1 7  1 7 1  15.09 101.87 ns . . .  
16 72 8.22 55.49 . .  ns 
1 1  18 
�<;65 38.14 . . .  
0 2 0.55 3.69 ns ns 

1 5  • 35 3.46 23.38 
. .  

4 5 2.92 1 9.68 ns . . .  
2 17 2 .00 1 3.53 ns ns 

4 7.38 ns 3 8 .35 ns 
0 4 2.70 18.21 ns . .. 
0 13 4.14 27. 93 ns . .  
0 10 3.84 25.96 ns . .  . 
0 0 0.26 1.72 
0 3 0 89 603 ns ns 
0 3 0.22 148 ns ns 

74 453 

REU preen feed _l drmk I bathe I ava1d I (o0t,�l l 
29 25 34 2 4 2 1 12.44 25.91 30.49 0.90 3.44 0.84 I 246 I ... ns ns ns I ns 1 ns 2 2 7 0 0 0 0.96 2.00 i 2.35 OJJ7 027 0.06 '9 I ns ns ns � ns j ns 

46 61 1 105 3 4 3 26.90 I 56.03 65.94 I 1.94 7.44 1.81 532 ,... ns to lli k  ns ns ns 4 10 4.04 8.43 ns ns 
2 1  75 41.82 87.20 

. .. ns 
5 36 22.80 4 7. 50 
. . .  ns 
3 20 15.67 32 .65 . . . ns 
0 3 1. 52 3.16 ns ns 
1 16 
Zs6, 20.01 ns 10 50 8.09 16.85 ns . . .  
2 2 5.56 11 .59 ns . .  
3 10 3.03 6.32 ns ns 30 41 23.16 48.24 ns ns 

23 15.59 ns 
19 1 1 .48 ns 
19 3 10.67 22.22 

.. � ....... 5 2 0.71 1 . 47 
0 14 2.48 5.16 ns . . .  
0 1 0.61 1.26 ns ns 

199 394 

11 1 0 9.92  0.29 ns ns 
78 r 5 102.63 i 3.01 ... ns 4o I 2 55. 90 1.64 ns ns 
6 I 0 3t':.2 . ��3 
3 1 0 3 .72 0.11 ns ns 

2�-�: I 0 0.69 ns 12 0 1g583 1 0.58 ns 5 1 0 13.63 0.40 ... ns 
8 I 0 7.44 I 0. 22 ns ns 84 I 2 5�}7 1 1.67 ns 
24 I 1 18.34 1 0.54 ns ns 
22 I 0 28.14 0.83 ns ns 

0 0.77 ns 
3 I 1.74 
0 I 0 6.07 0 . 18 
. .  ns 
0 I o 
M9 1 Rs04 

456 T 1 5  

a I a 1 .12 0.27 ns ns 
8 3 1157 2.81 ns ns 4 1 6.30 1.53 ns ns 10 t 1 
4 33 )1!5 
1 0 0.42 0.10 ns ns 
3 1 2.66 0.65 ns ns 
2 0 2.24 0.54 ns ns 0 0 1.54 0.37 ns ns 
2 0 0.84 0.20 ns ns 6 3 6.40 1.56 ns ns 
0 0 
�s07 I 0.50 ns 

1 3  � 0 3.17 0.77 ns 
0 0 

80 

828 
451 
310 
30 

190 
160 
110 
60 
--

458 
148 
227 

2 95 0.72 21 1 
� 1 --ns 

0 0.20 

0 017 ns 
57 

0 . 
0.05 14 
0 0 17 49 I ns 

I 12 

14  4135 I 

I 

a-. 
-a 



TAB L E  3 . 3  

Ab b r e v i a t i o n  

RE U 

A L U  

I M P  

P E L  

TH R1 0  

} T H R  
m e  

TH R
h i  

F L  

F B E  

P A R  

SWF 

T RU 

T R I  

G RE 

p 

F 

D R  

B 

F F  

AV 

AB B RE V I AT I O N S  U S E D  I N  S E Q UE N CE - , 

TRAN S I T I ON MAT R I� - , AND S L CA ANAL Y S E S  

E xp a n s i o n  ( D e s c r i b e d  i n  C h . 3 u n l e s s  

s t a t e d  o t h e rw i s e ) 

R e l a x e d - U p r i g h t } 
d e s c r ib e d i n  C h . 2 A l e r t - Upr i g h t  

I n t e n t i on -m o v e me n t - t o - p e c k  

P e c k i n g  L u n g e  

l o w - , m e d i um- a n d  h i g h - i n t e n s i ty t h r e a t  
d i s p l a y s  

F l app i n g Lu n g e  

F i g h t , b e a t i n g  w i t h  w i n g s  

P a r a d e  ( bo un d a r y  d i spl a y )  

S l ow - W i n g - F l ap 

T r ump e t  

T r i ump h c er em o n y  } 
d e s c r ib e d  

G r e e t i n g  c e r em o n y  

p r e e n  

i n  C h . 

f e e d ( in s ome  c a s e s  a s s o c i a t e d  w i t h 
a g g r e s s i o n )  

d r in k  

b a t h e  

4 

7 0  

F l app i n g  F l i g h t ( h i g h - i n t e n s i t y  avo i d an c e )  

Avo i d a n c e  

T h e  t e r m s  p r e e n - avo i d an c e  ( i n c l u s iv e ) a r e  g e n e r a l  o n e s  a n d  

no d e s c r ip t i o n  i s  g i v e n . 



F I G U RE 3 . 4 a :  

-

F I G U RE 3 . 4 b :  

-

B e h av i o u r -p a t t e rn t r a n s i t i o n s  o c c u r r i n g  

s i g n i f i c a n t l y  mo r e  o f t e n  ( p  < 0 . 0 1 )  t h a n  

exp e c t e d  i n  a g g r e s s iv e  s e que n c e s  

( D e r i v e d  f r o m  T a b l e  3 . 2 )  

tr a n s i t i o n  o c c u r s  s i g n i f i c a n t l y  mo r e  o f t e n  

t h a n  e xp e c t e d , i n  b o t h  d i r e c t i o n s  

t r a n s i t i o n  o c c u r s  s i g n i f i c a n t l y  mo r e  o f t e n  

t h a n e xp e c t e d , i n  o n e  d i r e c t i o n  o n l y  

t r a n s i t i o n  o c c u r s s i g n i f i c a n t l y  m o r e  o f t e n  

t h a n e xp e c t e d i n  o n e  d i r e c t i o n , a n d  s i g 

n i f i c a n t l y  l e s s  o f t e n i n  t h e  o t h e r  

B e h a v i o u r - p a t t e r n t r an s i t i o n s  o c c u r r i n g  

s i g n i f i c a n t l y  l e s s o f t e n ( p  < 0 . 0 1 )  t h a n  

e x p e c t e d i n  a g g r e s s iv e  s e qu e n c e s .  

( D e r i v e d  f ro m  T ab l e  3 . 2 ) 

t r a n s i t i o n  o c c u r s s i g n i f i c a n t l y  l e s s  o f t e n  

t h a n  e x p e c t e d , i n  b o th d i r e c t i o n s  

t r a n s i t i o n  o c c u r s  s i g n i f i c a n t l y  l e s s  o f t e n  

th a n  e xp e c t e d , i n  o n e d i r e c t io n  o n l y  
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TH R1 0  
- F e e d} S W F  - p r e e n } P E L  

I MP b a t h e  FBE  

THR  - G U  } ALU - avo i d  T RI me 
T RU RE U - d r i nk 

TH R
hi  

- F L  

P AR 

T h i s  g r o u p s  I MP w i t h  T H R1 0  
a n d  F e e d , an  a s s o c i a t i o n  n o t  

s h own  by t r a n s i t i o n  a n a l y s i s . I t  a l s o s h o w s  t ha t  G RE i s  

b r o u g h t  i n to  t h e  t h r e a t  g r o up t h r o u g h  i t s  l i n k  w i t h  TH R . 
me  

T h e  t r a n s i t i o n  f r om A L U  to  mov eme n t  away  ( a v o i d a n c e )  is  

one  I h a d  f r e qu e n t l y  o b s e r v e d , but  is  not  s h o w n  up  in  

t r a n s i t i o n  a n a l y s i s , b e c a u s e  w i th  the  e x c ep t i o n  of  b o t h  

memb e r s  o f  a P a r a d e  t h e  s e qu e n c e s  u s e d  are  t ho s e  o f  

a g g r e s s o r s n o t  r e a c t o r s . 

3 . 3 . 3  Te r r i t o r i a l a n d  f l o c k a c t i v i ty 

Onc e th e t e r r i t o r i a l  s w a n s  c a n  b e  r e c o g n i s e d a s  s u c h , 

i t  i s  po s s i b l e  to  d i v i d e  s e qu e n c e s  i n t o  tho s e  b y  known , 

a c t i ve  t e r r i to r i a l  p a i r s  and  tho s e  by n o n - t e r r i t o r i a l o r  

f l o c k b i r d s . T h e  n u mb e r  o f  c o n s t i t u e n t  a c t s , s e qu e n c e  

c ompo s i t i o n  a n d  s e a s o n a l  d i s t r i bu t i o n i n  t h e  two c l a s s e s  

m a y  t h e n  b e  e x am i n e d . 

3 . 3 . 3 a Numbe r o f  c ompo n e n t s  

T ab l e 3 . 4 p r e s e n t s  9 5 7  s e qu e n c e s  s e p a r a t e d  i n t o  

t e r r i t o r i a l ( T ) a nd non - t e r r i to r i a l ( N T )  s e qu e n c e s ; f o r  

Ap r i l  and  May 1 9 7 8  t h e  N T  c a t e g o r y  i n c l ud e s  b o t h  f l o c k  

b i r d s  a n d  th o s e  w h o s e  i d e n t i ty w a s  u n c e r t a i n . I n  1 9 7 9  

d a t a  f o r  May - June  a n d  O c t ob e r - N o v ember  w e r e  c ombi n e d  s i n c e  

t h e  numb e r  o f  s eq u e n c e s  f o r  May a nd Novembe r w a s  v e ry s m al l . 

The r e  i s  no  s t a t i s t i c a l  d i f f e r e n c e  b e tw e e n  the  m e a n  

numb e r  o f  a c t s  c o n t a i n e d  i n  the  t w o  s e qu e n c e  c a t e g o r i e s , 

a s  val u e s  f o r  s t a n d ard  d e v i a t i o n  o v e r l ap i n  a l l  c a s e s . 

( T  s e que n c e s  t e nd t o  c o n t a i n  a g r e a t e r  numb e r  o f  a c t s  

t h a n  N T . )  Th e r e  i s  l i t t l e , i f  any , r e l a t i o n s h ip w i t h  t ime 

o f  y e a r  a l t h o u g h  x i s  g r e a t e s t  e a r l y  in t h e  1 9 7 8  i n c u b a t i o n  
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p e r i o d  a n d  r e a c h e s  a s e c o nd , l ow e r  p e a k  a s  t e r r i to r i e s  a r e  

r e - e s t a b l i s h e d  i n  F e b r u a r y - Ap r i l  o f  th e f o l l o w i n g  y e a r . 

3 . 3 . 3 b Mo n t h l y  p r opo r t i o n s  o f  NT  and T s e qu e n c e s  

T h e  p r op o r t i o n  o f  T and  N T  s e qu e n c e s  mak i n g  up mo n t h l y  

t o t a l s d o e s  s h ow s o m e  s e a s o n a l  v a r i a t io n  ( F i g . 3 . 6 ) , w i t h  

a g g r e s s i v e  s e q u e n c e s  i n  t h e  f l o c k  p e ak i n g  ·o v e r  s umm e r  a n d  

T s e q u e n c e s  c omp r i s i ng mo s t  o f  t h e  t o t a l  dur i n g  the  

b r e e d i n g  s e a s o n . 

H ow e v e r , s i n c e  o n l y  a g g r e s s i ve s e q u e n c e s , e x c l u d i n g  

i s o l a t e d  thr e a t s  o r  n o t e s  o f  o c c u r r e n c e , a r e  exam i n e d  

h e r e , t h i s  a n a l y s i s  g i v e s  o n l y  an  appr o x i ma t i o n  o f  

c h an g e s  i n  t he mo n t h l y  p r o po r t i o n s  o f  T and N T  b e h a v i o u r . 

E x am i n a t i o n  o f  s e a s o n a l  o r  m o n t h l y  v a r i a t i o n s  i n  s e qu e n c e  

c ompo s i t i o n  i s  a l s o  v a l u a b l e  ( 3 . 3 . 3 c ) . 

3 . 3 . 3 c G e n e r a l  c ompo s i t i o n  o f T and N T  s e qu e n c e s  

O n l y  known  T and  N T  s e q u e n c e s  w e r e  us e d , t o t a l l i n g  

9 3 3  ( T  = 5 5 2 , N T  = 3 8 1 )  s e t s  o f  d a t a . 

T o  e x am i n e  t h e  o v e r a l l  f r e qu e n c i e s  o f  v a r i o u s  d i s p l ay s , 

T a n d  NT  s e q u e n c e s  w e r e  b r o k e n  d o wn i n t o  t h e i r  c ompo n e nt 

a c t s , g i v i ng t h e  to t a l  o c c ur r e n c e  o f  e a c h  d i s p l ay pa t t e r n  

o r  a c t  ( T ab l e  3 . 5 ) . Th i s  g i v e s  a t o t a l  o f  3 3 7 5  c omp o n -

e n t s  i n  T s e qu e n c e s  a n d  1 6 8 4 i n  N T  s e qu e n c e s  i . e .  6 6 . 7 % 

o f  t h e  t o t a l  a c t s  o c c u r  i n  T s e qu e n c e s , and  3 3 . 3 % i n  N T . 

Any comp a r a t i v e  a n a l y s i s  mu s t  b e  o n  t h e  ba s i s  o f  to t a l  

a c t s  i n  e a c h  s e qu e n c e t y p e : 

I f  H 
0 

t h e  c omp o s i t i o n  o f  b o t h  s e que n c e  t y p e s 

i d e n t i c a l , 

i s  

t h e n  th e e xp e c t e d ( e ) d i s t r i b u t i o n  o f  e a c h  a c t ,  

i n  T and N T  s e q u e n c e s , s ho u l d  f o l l ow t he s ame d i s t 

r ib u t i o n  a s  t o t a l  a c t s : 

e . g .  e ( T
ALU

) 0 . 6 6 7  x t o t a l ( AL U )  

e ( N T
ALU

) = 0 . 3 3 3 x t o t a l  ( ALU )  

T h e  e v a l u e s  p r e s e n t e d i n  Tab l e  3 . 5  are  c a l c u l a t ed o n  

t h i s  b a s i s .  
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To c omp a r e  t h e  o c c u r r e n c e  o f  a c t s  i n  T a n d  NT t o t a l  

s e qu e n c e s  a s e r i e s  o f  2 x 2  x 2 t e s t s  w a s  p e r f o rme d , t e s t i n g  

e a c h  a c t  ( T  a n d  N T )  a g a i n s t  a l l  o t he r s  ( v = l ,  eX =  0 . 0 1 )  

( B r o wn e t  al . 1 9 6 7 ) . T h e  o t he r  e v a l u e s  we r e  o b t a i n e d  

b y  s ub tr a c t i n g  t ho s e  c a l c u l a t e d  b y  t h e  abo ve  m e t h o d  f r om 

the  r em a i n i n g m a r g i n a l  t o t a l s .  

Thi s s e r i e s  o f  t e s t s  s ho w s  t h a t  s i g ni f i c a n t  d i f f e r e n c e s  

e x i s t  i n  t h e  f r e q u e n c y  w i t h  w h i c h  c e r t a i n  a c t s  o c c u r  i n  

a g g r e s s i v e  s e qu e n c e s  a t t r i bu t e d to  t e r r i to r i a l  a n d  f l o c k  

swan s : 

i . e .  f l o c k  ( N T )  s e q u e n c e s  c o n t a i n  s i g n i f i c a n t l y  

mo r e  I MP , P E L , RE U a n d  F e e d i n c i d e n t s  than e x p e c ted  f o r  

t h e  nu l l  h yp o t h e s i s  o f  e qu a l  d i sp l a y  f r e qu e n c y  ( p < 0 . 0 1 , 

p <  0 . 0 0 1 , p <  0 . 0 0 1 ,  p <  0 . 0 0 1  r e sp e c t i ve l y ) , w h i l e  

t e r r i t o r i a l  ( T ) s e q u e n c e s  c o n t a i n  s i g n i f i c a n t l y  mo r e  THR  
me  

FL , SWF a n d  P A R  t h a n  e x p e c t e d  ( p < 0 . 0 1 ,  p <  0 . 0 0 1 , p <  0 . 0 0 1 ,  

p < 0 .  0 0 1  r e s p e c t i v e l y )  . T h e  b e h a v i o u r  p a t t e r n s  TH R1 0
, 

T H Rh i ' F B E , T RU , T RI , a nd G RE o c c u r  a s  p r e d i c t e d  by H 0 

T h u s  T s e qu e n c e s  a r e  c h a r a c t e r i s e d by a h i g h e r  f r e q 

u e n c y o f  T H R  , F L , 
m e  

wh i l e  NT  P A R  and  S WF t h r e a t  for m s , 

s e q u e n c e s  t y p i c a l l y  c o n t a i n  m o r e  P E L  and I MP , a n d  m o r e  

F e e d i n g a n d  a l e r t  ( RE U )  b eh av i o ur . 

3 . 3 . 3 d Mo n t h l y  b r e a k d o w n  o f  a g g r e s s i v e - s e qu e n c e  c ompo n e n t s  

T h e  m o n t h l y  f r e qu e n c i e s  o f  i nd i v i d u a l  a c t s  c ompr i s i n g  

T a n d  NT  s e q u e n c e s  a r e  p r e s e n t e d  i n  F i g . 3 . 7 .  

I t  h a s  a l r e ady b e e n  s h o w n  ( 3 . 3 . 3 c )  t h a t  T and NT 

s e q u e n c e s  d i f f e r  s i g n i f i c a n t l y in t h e i r  m a k e up w i t h  r e sp e c t  

t o  a t  l e a s t  s o m e  comp o n e n t s . F i g . 3 . 7 s ho w s  t hat  t h e s e  

d i f f e r e n c e s  a r e  b a s ed o n  d i f f e r i n g f r eque n c i e s  i n  s ome 

m o n t h s , w i t h  some e v i d e n c e f o r  s e a s o n a l  d i s t r ibu t i o n : 

i )  I MP and  P E L  o c c u r  a t  too l ow a l e v e l f o r  e x am i n -

a t i o n  . o f  s e a s o n a l  t r e n d s . 

i i )  T H R
h i 

( T a n d  N T )  p e a k s  i n  t h e  d i s t u r b e d  b r e e d i n g  

s e a s o n  o f  1 9 7 8  ( Au g . - S ep t . )  a n d  i n  F e b . -M a r c h  1 9 7 9 , w i t h  

t h e  e s t ab l i s hm e n t  o f  t e r r i to r i e s . 



TAB L E  3 . 4  

t o t a l  

Mo n t h  N 

Ap r .  ' 7 8 2 4  

M a y  l l  

J u n e  3 9  

J u l y  3 7  

Aug . 1 2  

S ep t . 1 4  

O c t .  4 8  

N o v . 8 1  

D e c . 6 5  

J a n . ' 7 9 1 3 9  

F eb . 9 8  

M a r . 3 4  

Ap r . 6 8  

( Ma y )  J un e  4 0  

J u l y 9 7  

Aug . 6 7  

S ep t . 3 3  

( O c t ) N o v . 5 0  

t o ta l s 9 5 7  

7 6  

N U MB E R , MEAN L E N G T H  ( n o .  o f  b e h av i ou r  p a t t e rn s ) , 

AND STANDARD DEV I AT I O N  ( l e n gth ) O F  AGGRE S S I VE 

S E Q UE N CE S RE C O RDE D EACH  MONTH 

T
l 2 s e q u e n c e s  s e q u e n c e s  N T  / u n k n o wn s e q s . 

x sd  N x s d  N x s d  

6 . 3 8 3 . 3 9 2 4  6 . 3 8 3 .  3 9  

7 . 0 0 2 .  3 2 4 6 . 0 0 l .  8 3  7 7 .  5 7  2 .  5 1  

8 .  7 2 5 .  1 2  2 3  1 0 . 3 0 ' 5 . 9 7 1 6  7 . 0 6 3 . 0 4 

8 .  2 3  6 . 3 9 1 8  1 0 . 4 4 8 . 3 0 1 9  6 . 1 0 2 . 6 0  

8 . 5 8 4 . 4 6  4 8 . 7 5 2 . 9 9 8 8 . 5 0 5 . 2 4 

7 . 6 4 3 .  7 1  4 9 . 7 5 4 .  5 0  1 0  6 . 8 0 3 .  2 2 

5 . 6 2 2 . 6 8 3 7  6 . 0 0 2 . 7 9  1 1  4 . 3 6 l .  8 6  

5 . 9 4 3 . 1 1 6 8  6 . 4 6 3 . 1 2 1 3  3 .  2 3 0 . 8 3 

5 . 7 2 3 . 4 6 5 1  6 . 2 5 3 . 6 8 1 4  3 .  7 9  l .  2 5  

4 . 3 8 l .  9 6  7 1  4 . 8 6 2 .  0 7  6 8  4 . 2 8 3 . 9 1 

4 . 9 3 2 . 4 9 3 7  6 . 0 5 3 . 0 6 6 1  4 . 4 3 2 . 0 7 

4 . 9 1 2 . 2 3 6 7 . 8 3 2 . 4 8 2 8  4 . 2 9 l .  6 3  

5 .  3 2 2 . 7 0  3 7  6 . 0 3 3 . 1 2 3 1  4 . 3 4 l .  9 3  

4 . 7 8 l .  8 7  2 3  4 . 9 1 l .  9 3  1 7  4 . 5 9 l .  8 4  

4 . 7 1  2 . 1 3 5 9  5 . 4 2  2 . 3 4 3 8  3 .  6 7  l .  0 6  

4 . 9 9 2 . 5 6 3 9  5 . 5 1 2 . 7 8 2 8  4 . 2 5 2 . 0 5 

4 . 7 7 l .  7 9 3 2  4 . 7 2 l .  8 2  l - -

5 . 0 0 2 . 2 0 3 9  5 . 3 1 2 . 1 4 l l  3 . 9 1 2 . 1 7 

5 5 2  � < x )  = 6 . 1 1 4 0 5 � ( x )  = 4 .  4 2 

1 :  T = t e r r i to r i a l  s e q u e n c e s  

2 :  N T  = no n - t e r r i t o r i a l  ( f l o c k )  s e qu e n c e s  



TABLE 3 . 5  

7 7  

OB S E RVED ( o )  AND E XP E C TED  ( e )  VALUE S F O R  THE  

O C C U RRE NCE  O F  A G G RE S S I VE D I S P LAY  S E Q U E N C E  

COMPONE N T S  

o b s e r v e d  n umb e r  o f  t im e s  c o mp o n e n t o c c u r r e d i n  
t e r r i t o r i a l  s e qu e n c e s  

o b s e r v e d  n umb e r  o f  t ime s c ompo n e n t  o c c u r r e d i n  
n o n - t e r r i to r i a l  s e q u e n c e s  

b e h a v i o u r  t o t a l  
p a t t e r n  oN

T 
e N  

T 
oN

N T  
e N

N T  
d i sp l ay s  

ALU  1 9 9  2 0 5 . 4 4 1 0  9 1 0 2 . 5 6 3 0 8 

I MP * 7 1 2 . 6 7 * * 1 2  6 . 3 3 1 9  

THR1 0  
4 1 5  4 1 2 . 8 7 2 0 4 2 0 6 . 1 3 6 1 9  

P E L  * * 3 7  5 3 . 3 6 * * 4 3  5 3 . 7 5  8 0  

TH R * 6 3 1  5 9 1 . 6 3 * 2 5 6  2 9 5 . 3 7 8 8 7  
m e  

TH R
h i  

3 09 2 9 7 . 4 8 1 3 7  1 4 8 . 5 2 4 4 6  

F L  * * 2 4 6  2 0 4 . 7 7 * * 6 1  1 0 2 . 2 3 3 0 7 

F B E  1 4  1 9 . 3 4 1 5  9 . 6 6 2 9  

PA R * * 1 7 1  1 2 8 . 7 3 * * 2 2  6 4 . 2 7 1 9 3  

S W F  * * 1 4 4  1 2 2 . 7 3 * * 4 0  6 1 . 2 7 1 8 4 

TRU 7 3  7 5 . 3 7 4 0  3 7 . 6 3 1 1 3  

T RI 6 1  5 0 . 6 9 1 5  1 9 . 7 4 7 6  

G RE 3 1 7  3 3 2 . 1 7 1 8 1 1 6 5 . 8 3 4 9 8 

RE U * * 1 3 5  1 6 3 . 4 2 * * 1 1 0  8 1 . 5 9 2 4  5 

p r e e n  2 8 4  2 8 4 . 1 4 1 4 2 1 4 1 . 8 6 4 2 6  

f e e d  * * 2 7 4  3 6 4 . 1 8 * * 2 7 2  1 8 1 . 8 2 5 4 6  

o t h e r 5 8  5 5 . 3 6 2 5  2 7 . 6 4 8 3  

to t a l s  3 3 7 5  1 6 84 5 0 5 9  

% o f  to t a l  6 6 . 7 1 3 3 . 2 9 
d i s p l a y s  

* : d i sp l a y s  o c c u r  a t  a s i gn i f i c a n t l y  g r e a t e r  o r  l e s s e r 
f r e qu e n c y  t h a n  e xp e c t ed 

* p < O . O l  * *  p < O . O O l 
2 2 x 2  X t e s t  d f  = l 0< :  0 . 0 1 

D i sp l a y s  p e r fo rmed  by T s wa n s  c ompr i s e  6 6 . 7 1 % o f  t o t a l  a c t s  
r e c o r d e d  i n  a g g r e s s i v e  s e qu e n c e s ; N T  a c t s  c o mp r i s e  3 3 . 2 9 %  o f  
t h e  t o t a l . C a l c u l a t i o n  o f  T/NT  d i sp l ay c omp o s i t i o n  ( e  
v a l u e s )  m u s t  t a k e  t h i s  i n to  a c c o un t  ( s e e  s e c t i o n 3 . 3 . 3 c ) . 



Q) 
:> 

·.-i 
CJJ 
CJJ 
Q) 
H 
tJ> 
tJ> m 

o-i 
rU 'O  
.j..) Q) 
0 '0 
+l H 

0 
4-l u 
0 Q) 

H 
s:: 
0 CJJ 

·.-i Q) 
.j..) u 
H S:: 
0 Q) 
0.. ;:l 
0 tJ' 
H QJ p.. CJJ 

F I G U RE 3 . 6 :  

1 0 0 -

90-

80 -

70 -

60 -sol: :::::::: 
4 0 -t<< 

. . . . 

r-

T e r r i t o r i a l  and  n o n - t e r r i t o r i a l  

a g g r e s s ive  s e qu e n c e s  

o f  mo n t h l y  to t a l s  

r-

. . 
r.::::::: -:-:-:-:1 

R: .$]. 
:::::::::1 1>>>>1 '(( :::::::: 

a s  a propo r t i o n  

r-

......--

I >- z -l l:l o... f- > u z en o:: o:: >- z <{ ::::> ::::> � w u 0 w <{ w <{ 0... <{ ::::> 
:L -, -, ll1 0 :z 0 .., LL :L <l: L: -,  

1 978 1 979  

_J ::::> ....... 
l:J ::::> <( 

TI 

D territor ial  sequences 

0 non- terr i tor ial sequences 

p 

.•.·.· . 

!ill!ll!l 
•••••••• 

0... ._!.. > 
w u o  (/) 0 :z 

-...] 
OJ 



UJ 
.j..l 
u UJ 
tU Q) 

u 
I=: I=: 
Q) Q) 
:> ::s . ., tJ' 
tJ1 Q) UJ 

..c: 
u Q) . ., :> 

..c: . ., 
� UJ 

UJ 
..c: Q) 
.j..l 1-1 
. ., tJ1 
� tJ1 

m 
:;.., 
u I=: 
I=: . ., 
Q) 
::s 1-1 
tJ' ::s 
Q) u 
1-1 u 
r:r., 0 

F I G URE 3 . 7 :  T h e  mo n t h l y  f r e qu e n c i e s  w i t h whi c h  g i v e n  a c t s  o c c u r  i n  

t e r r i t o r i a l ( T ) a n d  no n - t e r r i to r i a l  ( N T )  s e qu e n c e s  o f  
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8 1  

i i i )  P A R  f o l l ow s  a s im i l a r p a t t e r n  to TH R
h i

' w i t h  t h e  

l a t e  1 9 7 8  p e ak r e f l e c t i n g a d i s tu r b e d  p e r i o d  f o l l ow i n g  

s e v e r a l c l u t c h  r emo v a l s . T h e  1 9 7 9 p e a k  r ep r e s e n t s  a n  

i n c r e a s e  i n  a c t i v i t y w i t h  t h e  e s t a bl i s hment  and  mark i n g  o f  

t e r r i t o r i e s : o n c e  n e i g hbour s r e c o g n i s e  e a c h  o t h e r ' s  

b o u nd a r i e s ,  t h e  n e e d f o r  PAR i s  r e d u c ed . P a r a d e s  i n  NT  

s e qu e n c e s  c o u l d  r epr e s e n t  a )  u nr e c o g n i s e d  t e r r i t o r i a l  s w a n s ; 

b )  mu t u a l  THR
h i  

by two  b i r d s , r a t h e r  than  a b o u n d a r y  

d i sp l a y . T h i s  i s  a l i k e l y  e xp l a n a t i o n  f o r  b r i e f  i n c i d e n t s  

i nv o l v i n g  l i t t l e  mo v e m e n t ; c )  d e f e n c e  o f  f e e d i n g , a s  

d i s t i n c t  f r o m  b r e ed i n g , t e r r i to r i e s . 

i v )  FL o c c u r s  a t  h i g h  l e v e l s  f r om Au g u s t  i n to s umme r .  

I t  i s  a f r e qu e n t  f i n a l e  o f  THR  c ha s e s  b y  t e r r i t o r i a l  b i r d s  

( 3 . 3 . 2  a & b )  a n d  p r o b ab l y  r e p r e s e n t s  exp u l s i o n  o f  i n t r ud i n g 

f l o c k b i r d s  d u r i n g  t h e  p r e s e n c e  o f  b r o o d s . 

v )  S W F  i s  f a i r l y  c o n s t a n t  o v e r  t he s t udy p e r i od . 

I t s  p r e d om i n a n t  u s e b y  t e r r i t o r i a l  s w a n s  may r e l a t e  t o  

l o n g e r , m o r e  i n t en s e  a g g r e s s i v e  a c t i v i t y a n d  c o n c o m i t a n t  

f e a t h e r  w e t t i n g , w h i c h  p r o v i d e s  a s t imu l u s  f o r  some  

p r e e n i n g - d e r i v e d  d i sp l a y . 

v i )  RE U b y  n o n - t e r r i to r i a l  s w a n s i s  g e n e r a l l y  h i g h e r  

t h a n  i n  T s e qu e n c e s  b u t  s how s n o  s e a s o nal  t r e nd s . 

v i i )  F e e d  a s  a c omp o n e n t  o f  a g g r e s s iv e  s e q u e n c e s  i s  

c o n s i s t e n t l y  mo r e  f r e q u e n t  amo n g  n o n - t e rr i to r i a l  s w a n s , 

and  p e a k s  i n  t h e  p er i o d  Nov . - Ma r c h . Te r r i t o r i a l  F e e d  

s h o w s  a s im i l a r , l o w e r  p e a k . T h i s  i s  no t the  p e r i o d  

w h e n  g e n e r a l  f e e d i n g o c c up i e s  t h e  g r e a t e s t  p r o p o r t i o n  

o f  a s w a n ' s  t im e  ( C h .  2 ) , a n d  I w o u l d  i n  f a c t  e xp e c t  

f e e d i n g  a s  a c o mpo n e n t o f  ag g r e s s i v e  s e qu e n c e s  t o  p e a k  

w h e n  f e e d i n g  a c t i v i t y i s  a l s o  a t  i t s  h i g h e s t . T h e  

e f f e c t s  o f  c r o wd i n g ( r e d u c t i o n  o f  i n d iv i d u a l  d i s t an c e )  - d u e  

t o  g r e a t e r  s w a n  n umb e r s  o v e r  s u mm e r  m a y  b e  imp o r t a n t h e r e . 

3 . 3 . 4 E s t ab l i s hm e n t , e x t e n t , a n d  p e r s i s t e n c e  o f  t e r r i t o r i e s  

3 . 3 . 4 a T e r r i t o r i a l  e s t ab l i shme n t  and  ma i n t e n a n c e  

U s i n g  t h e  d e f i n i t i o n  o f  a t e r r i t o r y  a s  " a n y  d e f e nd e d  

a r e a ,. , t e r r i t o r y  e s t ab l i s hm e n t  i s  r e c o gn i s e d when  an 



i n d i v i d u a l  b e g i n s  t o  e x c l u d e  o t h e r s  f r o m  a g i v e n  a r e a , 

u s i n g  b e h avi o ur w h i c h  may  o r  m a y  n o t  b e  p e c u l i a r to  

t e r r i to r i a l  d e f e n c e . A B l a c k  Swan  ( �  o r  9 )  b e g i n n i n g  

8 2  

to  d e f e n d  an a r e a  w i l l  u s e  a numb e r  o f  b e hav i o u r  p a t t e r n s , 

s o m e  o f  wh i c h  a r e  e x c l u s i v e  t o  t e r r i to r i a l  i n d i v i d u a l s 

a n d  s ome  wh i c h  a r e  u s e d b y  t h e  w ho l e  p o pu l a t i o n  but  wh i c h  

o c c u r  a t  a h i gh e r  f r e qu e n c y  i n  t e r r i to r i a l  s w a n s ' d i sp l a y s . 

N e i g hbou r s  wi t h  c o n t i g u o u s  b o u n d a r i e s  m a r k  t h e i r  

b o r d e r s  b y  t h e  u s e  o f  m u t u a l  P A R , po s s ib l y  i n v o l v i n g  

F B E / F L , and  s ome  ( appa r e n t l y ) d i s p l a c ement  f e e d i n g . 

T o  e n c ro a c h i n g  f l o c k  b i r d s , the  b o u n d a r y  i s  t ha t  s e r i e s  

o f  po i n t s  b e y o n d  wh i c h  t h e  owner  w i l l  n o t  c o n t i n u e  a 

c h a s e , a n d  wi t h i n  wh i c h  t h r e a t  a n d  a t t a c k  a r e  p r o b ab l e . 

T H R  
m e  

F L  ( a  p hy s i c a l  a t t a c k )  and  S W F  ( a  l o n g - d i s t a n c e 

v o c a l  and  vi s u a l  d i sp l a y )  a r e  u s e d  h e r e . 

U s i n g  t h e s e  d i sp l a y s a s  i nd i c a t o r s ,  s e l e c t i o n  a n d  

e s t ab l i s hm e n t  o f  t e r r i to r i e s  b e g i n s  i n  F eb r u a r y . B y  

t h i s  t i m e  f a m i l i e s  h a v e  b r o k e n  u p  a n d  s ome s wa n s have  

c omp l e t e d  th e i r mo u l t .  N o t  a l l  p a i r s  beg i n  d e f e nc e 

a t  t h e  s ame  t im e . D e f e n c e  c o n t i nu e s u n t i l b r o o d s  a r e  

f l e d g e d , a n d  t h e r e  i s  t h en a l u l l  i n  t h e  a c t iv i t y  o f  

k n o wn r e s i d e n t  p a i r s . H ow e v e r ,  p r o sp e c t i n g  p a i r s  m a y  

t r y  o u t a r e a s ; a l s o , s i n c e  t e r r i t o r i a l  own e r s h i p appe a r s  

t o  b e  a p r e r e qu i s i t e  f o r  m a t e  s e l e c t i o n  ( C h .  4 ) , y o u n g  

s i n g l e  ma l e s  m ay a t t e mp t  to  t a k e  up  a t e r r i t o ry o f  t h e i r  

o w n . S i z e  o f  t h e  c ho s e n  t e r r i t o r y  m ay d ep e n d  upon 

i )  t h e  r e s o ur c e s  i t  h a s  t o  o f f e r  (b  b e l o w )  

i i )  t h e  e co no m i c  v i ab i l i ty o f  i t s  d e f e n c e  ( b  b e l ow )  

i i i )  th e i n d i v i d u a l  " p e r s o n a l i t i e s "  o f  i t s  h o l d e r s 

( c  b e l o w )  

3 . 3 . 4 b  C h a r a c t e r i s t i c s  o f  a b r e ed i n g  t e r r i t o r y  

B l a c k  S w a n  t e r r i t o r i e s  on  P u k ep u k e  L a g o o n h av e  t h e  

f o l l ow i n g  c h a r a c t e r i s t i c s :  

i )  S h e l t e r : p r o v i d e d  b y  t a l l s t a n d s  o f  r a upo and  

f l a x  and , in  o n e  c a s e , a l a r g e  s t and  of  w i l l ow . T h e  



d e n s e  v e g e t a t i o n  o f f e r s  s h e l t e r  f r om t h e  w e a t h e r  and  

f ro m  d e t e c t i o n by  p r e d a t o r s . A c c e s s  i s  p r o v i d e d  by 

n a r r o w  w a t e r w a y s  b e t w e e n  f l a x and r au p o  c l ump s : t h e  

s h o r e l i n e  v e g e t a t i o n  i s  n o t  an  u nb r o k e n  ma s s . 

i i )  N e s t  s i t e s : s i n c e  Q c ho i c e  o f  n e s t  s i t e s  p ro s 

p e c t e d  b y  t h e  � s e e m s  l i k e l y  ( c . f .  C .  o l o r : M a c S w i n e y  

1 9 6 6 ) , a t  l e a s t  o n e  a n d  p r o b a b l y  s e v e r a l  p o t e n t i a l  n e s t  

s i t e s  w i l l  b e  av a i l ab l e . 

i i i )  Fo o d : i s  a v a i l ab l e  f o r  a d u l t s  and c y g n e t s . 

B o th a g e  c l a s s e s  a r e  v e g e t a r i an ; h o w e v e r , v e r y  y o u n g  
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( "  1 4 d . )  c y g n e t s  a r e  i n c ap ab l e  o f  f e e d ing b e l ow w a t e r  

f o r  e x t e nd e d  p e r i o d s  o f  t i me  ( Ch .  5 ) , a nd amp l e  s h a l l ow 

w a t e r  f e e d i n g a r e a s  may b e  a p r ime f a c tor  i n  t e r r i t o ry 

c h o i c e . 

iv ) F i e l d o f  v i ew : t e r r i t o r i e s  a r e  p l a c e d s o  t h a t  

t h e  o wn e r s  may  o b s e rv e  t h e  d i s t a n t  a pp r o a c h  o f  o t h e r  

s wa n s  f r o m  o n , o r  j u s t  w i t h i n , t h e  s h o r e l i n e . 

v )  D e f e nd ab i l i t y : t e r r i t o r i e s  mu s t  be o f  s u c h  a 

s i z e  t h a t , d u r i n g  i n c u b a t i o n  and  e a r l y  b r o o d  c a r e , o n e  

m e mb e r  o f  a p a i r  c a n  s u c c e s s fu l l y  d e f e n d  i t  w i t ho u t  

e x c e s s  e f f o r t . A p a i r  may s p e n d  u p  t o  2 0 %  o f  the  d a y 

i n  d e f e n c e  ( App e nd i x  I ) , o r  a s  l i t t l e  a s  5 % . 

3 . 3 . 4 c  S i z e  o f  b r e e d i n g  t e r r i t o r i e s  

T h i s c a n  b e  d e t e rm i n e d  o n l y  appr o x im a t e l y , s i n c e  

b o u nd a r i e s c ou l d  o n l y  b e  mapp e d  o n  t h e  o p e n  w a t e r  o f  th e 

l a g oo n . F e w f i g h t s  o r  n o i s y  t hr e a t s  w e r e  h e a r d  f r o m  

w i t h i n  t h e  r aupo : t h e  d e n s e  g r ow t h  m e a n s  t h a t  i n tr u d e r s  

r u n  l i t t l e  r i s k  o f  d e t e c t i o n  u n l e s s  o wn e r s  a c t i v e l y  p a t r o l  

t h e  i n t e r n al  wa t e rw ay s . 

H ow e v e r , t h e  known  t e r r i t o r i a l  a r e a s  c a n b e  s ho wn t o  

v a r y  w i t h  t i m e , w i t h t h e  i d e n t i t y o f  o wne r s , and  d ep e nd i ng 

o n  w h e t h e r  o r  n o t  d e f e n c e  o f  mov i n g  b ro o d s i s  r e g a r d e d  a s  

" t e r r i t o r i a l  d e f e n c e " . 

T ab l e  3 . 6  p r e s e n t s  t h e  app r o x i m a t e  s i z e , i n  h e c t a r e s ,  

o f  t e r r i t o r i e s  d e f e n d e d  o n  P u k e p u k e  Lagoo n i n  the  1 9 7 8  and  



1 9 7 9  b r e e d i n g  s e a s o n s . D e f e n c e  o f  a n  a r e a  about  a 

b r o o d  i s  i n c l u d e d  i n  t e r r i to r i a l  d e f e n c e  ( 3 . 4 . 4 ) F o r  
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s ome p a i r s  b o t h  � a n d  Q w e r e  a c t i v e  i n  d e f e n c e . I n  1 9 7 8  

t h e  max i mum s i z e  o f  a b r e e d i n g � · s t e r r i t o r y  r a n g ed from  

l 0 . 4 l h a t o  0 . 5 5 ha ( l 0 . 4 l h a - 0 . 0 3 h a if  all  t e r r i to r i e s  a r e  

c o n s i d e r e d ) , a n d  i n  1 9 7 9  f r om 4 . 7 9 h a  t o  0 . 0 3 h a ( 4 . 7 9 -

0 . 0 3 h a ) . I n  b o t h  y e a r s  t h e  l a r g e s t  t e r r i t o r y , o c c up i e d 
2 b y  �1 , w a s  l a r g e r  by a f a c t o r  o f  1 0  t h an t h e  sma l l e s t . 

G e n e r a l l y , t e r r i t o r i e s  r e a c h e d  t h e i r  g r e a t e s t  e x t e n t  

s ome t im e  a f t e r  t h e i r  i n i t i a l  e s t ab l i s hme n t . 

On l y  pa i r s  1 and  6 c o u l d  b e  r e c o g n i s e d  c o n f i d e n t l y  

i n  b o t h  s e a s o n s . O f  t h e  o t h e r s , �G C i n  1 9 7 8  w e r e  bo t h  

b a n d e d  a n d  c o l l a r e d  ( a l t hough  the  c o l l a r o f  t h e  Q w a s  n o t  

u n i qu e ) ; t h e  � d id n o t  app e a r  i n  1 9 7 9  a l t ho u g h  t h e  9 m a y  

have  do n e  so . 

Va r i a t i o n  i n  t e r r i t o ry s i z e  m a y  b e  r e l a t e d  to t h e  

" p e r s o n a l i ty "  o f  t h e  o c c up i e r s . P a i r  1 we r e  e x tr eme l y  

a g g r e s s i v e  a n d , w h e n  t h e i r  t e r r i t o r y  w a s  a t  i t s  l a r g e s t , 

t o l e r a t e d  no i n t r u s io n s . I n  1 9 7 9 qGc 2  s ho w e d  s im i l a r 

b e h a v i o u r  o n c e  t h e i r  b r o o d  h a t c h e d ; t h e i r  p r e s e n c e  

r e s t r i c t e d  t h e  s i z e  o f  �l ' s  a r e a . P a i r  G C 2  w e r e  u n u s u a l  

i n  t h a t  t he y  appe a r e d  t o  o c c up y  t wo a r e a s , o n e  b e f o r e  a n d  

o n e  a f t e r  ha t c h i n g . Mo s t  o t h e r  p a i r s , a l t h o u g h  p e r f o rm -

i n g  s ome b o u n d a r y - m a r k i n g  ( P AR) d i s p l a y s ,  d i d n o t  e x c l u d e  

f l o c k  b i r d s  f r om t h e i r  s ma l l  t e r r i t o r i e s . H o w e ve r , 

t h e y  u s u a l l y  a c t e d a g a i n s t  a n y  app r o a c h e s  t o  t h e  c y g ne t s .  

O n e  p a i r  ( �Ra ) d i d n o t  d e f e nd a n  a r e a  at a l l , a nd �A 

s ho we d  o n l y  l im i t e d  a g g r e s s i o n . B o t h  f l o c k  and  t e r r i t -

o r i a l  s w a n s  app r o a c h e d  b o t h b r o o d s  c l o s e l y  and  h a r a s s e d  

them  o n  o c c a s i o n : b o t h  b r o o d s  d i ed . 

D i f f e r e n c e s  i n  t h e  t r e a tme n t  o f  f l o c k  b i r d s  by t e r r -

i t o r i a l  s w a n s  b e c om e  app a r e n t  w h e n  f l o c k u s e  o f  t h e  

l a g o o n  i s  r e l a t e d  to  t h e  po s i t i o n s  a n d  ma x i mum e x t e n t  o f  

t e r r i to r i e s  ( F i g . 3 . 8 ; C h . 2 ) . F l o c k  b i r d s  w e r e  e x c l u d ed 

by <;fl ( 1 9 7 8 and  1 9 7 9 )  and  c}G C 2  ( 1 9 7 9 ) . O n c e  b r e ed i ng  

and  d e f e n c e  e nd e d , f l o c k  b i r d s  s p r e a d onto  a l m o s t  a l l  t h e  

av a i l a b l e  wa t e r a r e a . 
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TABLE 3 . 6  A REA ( ha )  O F  KNOWN TE RRI TORI E S , 1 9 7 8  AND 

1 9 7 9  B RE E D I N G S EAS ONS 

a )  1 9 7 8  s e a s o n  

Mo n t h s  
i d e n t i ty J u n e  J u l y  Aug . S ep t . 

cl'l 2 . 4 1 4 . 0 5 4 . 1 1 5 . 8 8 
Q l  - 0 . 7 1 - -

d'6 0 . 0 8 0 . 2 6 0 . 3 5 l .  7 5 
Q 6  - 0 . 0 7 - -

qMMl - 2  
0 . 2 6 0 . 2 0 - 0 . 1 0  

()"
S E ?  

0 .  3 3 0 . 4 1 0 . 5 0 -

d'GC 0 . 6 4 0 . 4 6  
Q G C  - 0 . 0 7 

d'Dh 
Q Dh 

Q'U 

c}Y 

cJL g e  

cf? A  

f/? B  

r a upo  9 
et a t  h i d e  
r a u  p 0 

a v e r a g e  s i z e  o f  a l l  � t e r r i to r i e s  

x = 1 . 4 3  h a , s d  = 2 . 9 1 

O c t . 

9 . 0 1 
l .  5 4  

4 . 2 0 
0 . 7 9 

-

0 . 0 8 
-

-

-

-

a v e r a g e  s i z e  o f  b r e e d i n g  �s '  t e r r i t o r i e s 

x = 3 . 3 6 h a , sd  = 4 . 2 2 

Nov . D e c . J a n . 

8 . 0 6 . 1 0 . 4 1 4 . 4 6 
7 .  2 5 8 . 9 1 4 . 9 6 

l .  6 9  l .  6 0  0 . 8 8 
0 . 6 9 0 . 9 9 0 . 5 3 

-

-

0 . 9 9 -

0 . 7 6 -

0 . 5 5 -

- 0 . 0 3 0 . 1 6 

- 0 . 0 8 0 . 3 6 

- 0 . 0 5 0 . 1 0 

- 0 . 1 2 -

- 0 . 0 5 

- 0 . 2 0 

F eb . 

-

-

-

-

-

-

-

-

-



TABLE 3 . 6  c o n t ' d .  

b )  1 9 7 9  s e a s o n  

Mo n t h s  
i d e n t i ty . Ma r .  Apr . May/ J u n e Jul y Aug . S ep t . 

en 0 . 8 9 2 . 4 8 2 . 8 9 3 .  9 8  
Q l  0 . 6 3 l .  7 5 2 .  3 3 

0'6 0 . 2 0 0 . 3 0 0 . 7 ·5 
Q 6  0 . 1 0 

o"GC 2  0 . 4 6 0 . 2 1 0 . 1 3 0 . 9 7 
Q G C 2  0 . 2 0 0 . 0 7 

c:fT 0 . 0 3 0 . 0 7 0 . 0 3 0 . 0 8 

cJA 0 . 0 5 0 . 0 3 

cJ7 0 . 0 5 0 .  0 7  

QP h 0 . 0 5 0 . 0 4 0 . 1 2 0 . 2 5 

c:fR 7  0 . 0 5 0 . 0 4 0 . 0 7 0 . 0 8 

S"i �l 8� s 
0 . 0 5 

f/8 0 . 1 3 

�Uk 

Q'Ra n o  o b v i o u s  t e r r i t o r y  d e f e nd e d  

a v e r a g e  s i z e  o f  al l � t e r r i t o r i e s 

x = 0 . 8 6 h a , s d  = 1 . 6 5 

a v e r ag e  s i z e  o f  b r e e d i n g  �s ' t e r r i to r i e s  

x = 0 . 9 4 h a , s d  = 1 . 7 2  

8 6 

O c t . /N o v . 

4 . 7 9 
4 . 7 3 

l .  0 0  

3 .  5 0  
2 . 7 9 

0 . 0 8 

0 . 0 5 

0 . 0 3 
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3 . 4  D I S C U S S I ON 

3 . 4 . 1  D i f f e r e n c e s  i n  t h e  b e h a v i o u r  o f  f l o c k  and  

t e r r i t o r i a l  s w a n s  
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A g g r e s s i o n  m a y  b e  d e f i n e d  a s  " b e h avi o u r  d i r e c t e d  

tow a r d s  [ a n d  e l i c i t e d  b y] a n o t h e r  i nd i vid u a l  wh i c h  c o u l d  

l e ad  to  p h y s i c a l  i n j u r y  t o  t h e  l a t t e r  and o f t e n  r e s u l t s  

i n  s e t t l i n g s t a t u s , p r e c e d e n c e ,  o r  a c c e s s  t o  s o m e  o b j e c t  

o r  s p a c e  b e t w e e n  t h e  two " ( H i n d e  1 9 7 0 :  3 3 5 ; s e e  a l s o  

Ro s e n z w e i g  1 9 7 7 ) . " A g g r e s s iv e n e s s "  c a n  b e  d e s c r ib e d  a s  

a t e nd e n c y  t o  a t t a c k  ( W i l s o n  1 9 7 5 ) . B o t h  t e r r i t o r i a l  

and f l o c k  b i r d s  e x h i b i t  a g g r e s s iv e  b e h avi o u r , w h i c h  may  

v a r y  in  f o rm , f r e q u e n c y  and  o b j e c t i v e  b e tw e e n  the  t w o  

g r o up s . 

I t  i s  app a r e n t  t h a t  t e r r i t o r i a l  and f l o c k  ( n o n 

t e r r i t or i a l )  B l a c k  S wa n s  o n  P uk e p u k e Lag o o n  v a r y  c o n s i d 

e r ab l y  i n  t h e  n a t u r e and  f r e que n c y  o f  s om e  b e h a v i o u r  

pa t t e r n s  u s e d  i n  a g g r e s s i v e  i n t e r a c t io n s , w h i l e  o t h e r  

a c t s s ho w  n o  s u c h  d i f f e r e n c e s .  

S om e  o f  t h e  a c t s  i nv o l v e d  i nd i c a t e  t h e  p r e s e n c e  

o f  a p a i r  b o n d  ( G r e e t i ng and Tr i ump h c e r em o n i e s : C h . 4 ) . 

S i n c e  p a i r s  a r e  p r e s e n t  i n  t h e  f l o c k  as  we l l  a s  o n  

t e r r i t o r i e s , b o t h  i n  a n d  o u t  o f  t h e  b r e e d i n g  s e a s o n , 

th e y  w o u l d  b e  e xp e c t e d  to  p e r f o rm t h e s e  d i sp l a y s a s  o f t e n  

a s  th e b r e e d i n g  b i r d s . I n  f a c t ,  s i n c e  f l o c k  d i s t u r b a n c e s , 

f o r  what e v e r  r e a s o n , a r e  c o mmo n , G RE by p a i r s  m a y  b e  

e v e n  mo r e  f r e q u e n t  tha n i s  i nd i c a t e d  b y  th e d a t a . 

P hy s i c a l  f i g h t in g  i s  r a r e  i n  b o t h g r o up s , a s  w o u l d  

b e  e xp e c t e d  f o r  p o t e n t i a l l y  d a m a g i n g  a c t s . T h e  l i n k  

be twe e n  P a r a d e  and  f i g h t ing  ( F B E )  ( T ab l e  3 . 2 , F i g . 3 . 5 )  

ma k e s i t  l i k e l y  t h a t  a n y  F B E  s e e n  i n  " no n - t e r r i t o r i a l "  

s e q u e n c e s o c c u r r e d  d u r i n g  P A Rs w h i c h  c o u l d  n o t  b e  a t t r i b 

u t e d  t o  k n o w n  t e r r i t o r i a l  s w a n s . 

No n - t e r r i to r i a l  s e qu e n c e s  t e nd to invo l v e c l o s e -

r a n g e  t h r e a t s . They  c o n t a i n  s i g n i f i c a n t l y  mo r e  I MP 



a n d  P E L  ( p < 0 . 0� a nd p <  0 . 0 0 1  r e s p e c t ive l y )  wh i c h , 

w i t h  t h e i r  s l i gh t  po s t u r a l  c h a n g e s and/or  s o f t  v o c a l 

i s a t i o n s , a r e  p r o b a b l y  e f f e c t i ve  o v e r  o n l y  s ho r t  d i s t -
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a n c e s . Tog e t he r  w i t h  TH R1 0  t h e y  o f t e n  o c c u r  i n  b r i e f ,  

l o c a l i s e d  d i s p u t e s  o v e r  f e e d i n g  s i t e s  ( S i n g l e -L i nk 

C l u s t e r -A n a l y s i s  s ho w s  a c l o s e  l i nk a g e  be t we e n  F e e d  and 

THR : F i g . 3 . 5 ) .  
l o  T h e  F e e d  a c t s  s e e n  i n  t e r r i to r i a l  

s e q u e n c e s  m a y  s o m e t i m e s b e  d u e  to  f e e d ing d i sp u t e s  

( e s p e c ia l l y t h e  s l i g h t  s umm e r  p e a k : F i g . 3 . 8 ) , o r  may  

o c c u r  d u r i n g  b r i e f  b r e a k s  in  a g g r e s s i v e  a c t i v i t y . I n  

s om e  c a s e s ,  e sp e c ia l l y  d u r i n g  P AR d i sp l ay s , t h e y  may  

w e l l  r e p r e s e n t  d i s p l a c em e n t  a c t i v i t y . N o n - t e r r i t o r i a l 

F e e d  al s o  s ho w s  a s umm e r  p e a k . A g a i n , t h i s  mo s t  p r ob -

a b l y  r ep r e s e n t s  f e e d i n g  d i sp u t e s , a l t ho u g h  s i n c e  t h e  

s w a n s  s p e n d  l e s s  t im e  f e e d i ng ov e r  t h e  s umme r  ( Ch .  2 ) , 

t h e  r e a s o n  f o r  a n  i n c r e a s e  i n  f o o d - r e l at e d  t h r e a t s  i s  

u n c l e a r . A p o s s i b l e  e xp l a n a t i o n  i s  t ha t , w i t h  the  

g r e a t l y  i n c r e a s ed swan  popu l a t i o n  p r e s e n t  over  t h e  

s umm e r  m o n t h s , e n c ro a c hm e n t  o f  i nd i v i d u a l  d i s t a nc e 

w h i l e  f e e d i n g , a n d  a s s o c i a t e d  t h r e a t e n i n g  b e h a v io u r , 

b e c ome m o r e  c ommon . 

W h e r e  P E L  o c c u r s  i n  t e r r i t o r i a l  d a t a , i t s  l i n k a g e  

w i t h  F l app i n g  L u n g e  ( T ab l e  3 . 2 ,  F i g . 3 . 4 ) p l a c e s  i t  a t  

t h e  e nd o f  a l o n g - r a n g e  c h a s e  a n d  a t t a c k . S l o w -W i ng -

F l ap , w i th  i t s  a s so c i a t e d  b u g l i n g  c a l l , i s  c ommon  i n  

t e r r i t o r i a l  s e q u e n c e s  and  i s  a l s o  l i k e l y  t o  b e  e f f e c t i v e  

o v e r  l o n g  d i s t an c e s . T h e  s ame  i s  t r ue  o f  Trump e t , a 

p r e l u d e  to  o t h e r  t h r e a t s , b u t  t h i s  d i spl a y  i s  no t 

l im i t e d  to  t e r r i to r i a l  s wa n s . T RU i s  u s u a l l y  pe r f o r m e d  

b y  o n e  memb e r  o f  a k n o w n  o r  app a r e n t  pa i r , a n d  may , l i k e  

G RE and  T RI , b e  l ar g e l y  c o n f i n e d  to  t h e  r ep e r t o i r e  o f  

p a i r e d  o r  f a m i l y  b i r d s . 

I h a d  e xp e c t ed t h a t  t h e  h i g h - i n t e n s i ty T H R
h i  

d i sp l ay 

w o u l d  b e  a d i s c r im i n a n t  f o r  t e r r i t o r i a i  a c t i v i t y , 

a n t i c ipa t i n g  t h a t  s u c h a c t i v i t y  wou l d  b e  mo r e  l i ke l y  

t h a n  f l o c k  d i s pu t e s  t o  e s c a l a t e  to  h i g h - i n t e n s i t y  d i s p l a y s , 

a n d  w a s  s ur p r i s e d to f i n d  t h i s  t r u e  onl y f o r  t h e  s p e c i a l  
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c a s e  o f  P AR .  T h e  e qu iv a l e n c e o f  T H R
h i  

i n  t h e  two 

d i s p l a y g r o u p s i s  t h e n  d i f f i cu l t  to e xpl a i n : it m a y  

a g a i n  r e p r e s e n t  t h e  a c t i v i t y  o f  p a i r s , b o t h  o n  t e r r i t o r i e s  

and  i n  t h e  f l o c k . T h e  t h r e a t  f o rm TH R i s  i n s t e a d  a 
me 

m a j o r  c h a r a c t e r i s t i c o f  t e r r i to r i a l  i n t e r a c t i o n s  ( p < 0 . 0 1 ) , 

l i n k e d  s i gn i f i c an t l y  w i t h  t h e  l o n g - d i s t a n c e  t h r e a t  o f  

T RU and t h e  a t t a c k  o f  F L  ( p  < 0 .  0 0 1  f o r  b o t h )  . 

The  o v e r a l l f r e qu e n c y  o f  t e r r i t o r i a l  a nd n o n 

t e r r i to r i a l s e qu e n c e s  c ha n g e s w i t h  t ime ( F i g . 3 . 6 ) . 

T h i s may  i n d i c a t e  e i t h e r  a )  a p r eo c c upat i o n  o n  my p a r t  

w i th t h e  " mo r e  i n t e r e s t i n g "  a c t i v i t y  o f  p a i r s , o r  b )  a n  

a c t u a l  d i f f e r e n c e  i n  t h e  f r e q u e n c y  o f  ev e n t s . S i n c e  I 

a t t empt e d  to r emo v e  o b s e r v e r  b i a s  i n  d a t a  c o l l e c t io n  

( C h .  l ) , b )  i s  mo r e  l i k e l y . A l t ho u g h  s e qu e n c e  c o u n t s  

a r e  n o t  a c o mp l e t e l y  a c c u r a t e  m e a s ur e  o f  a g g r e s s i v e  

a c t i v i t y  ( s e c t i o n  3 . 2 ) , t h i s  r e s u l t .  impl i e s  t h a t  a g gr e s s 

i o n  b y  f l o c k b i r d s  i s  m o r e  f r e q u e n t  o v e r  t h e  s umme r , 

a n d  t h a t  a t  o t h e r  t im e s  p r o l o n g e d  a g g r e s s io n  i s  mo r e  

l i k e l y  t o  i nv o l v e  t e r r i t o r y ho l d e r s . T h e  t e r r i t o r i a l  

l ow i s  p r o ba b l y  t h e  r e s u l t  o f  d e c r e a s e d a c t iv i ty d u r i n g  

th e p a ir s ' m o u l t  p e r io d . 

3 . 4 . 2  T e r r i t o ry e s t a b l i s hm e n t  

T h e  d i sp l a y  p a t t e r n s  T H R
h i

' P A R , and  F L  ( T ab l e  3 . 3 )  

a r e  ma r k e d l y  s e a s o n a l  i n  o c c u r r e n c e . T h e  l a t t e r  t wo 

a r e  c ha r a c t e r i s t i c  o f  t e r r i to r i a l  b e hav i o u r . Th e i r  

s e a s o n a l i t y  m a y  b e  r e l a t e d  t o  t h e  s e l e c t i o n , e s t ab l i s h 

m e n t  and  d e f e n c e  o f  b r e e d i n g  t e r r i t o r i e s . 

TH R
h i  

p e ak e d  i n  t h e  d i s turb e d  b r e e d i n g  s e a so n  o f  

1 9 7 8  ( Au g . - S ept . )  and  a g a i n  i n  F e b . - Mar c h  o f  1 9 7 9 . 

PAR  s ho w e d  a s i m i l a r  p a t t e r n .  I n  b o t h  c a s e s ,  f o r  

t e r r i t o r i a l  s w a n s ( t h e  m a j o r  a c to r s  at  t h i s  t i me : F i g . 3 . 6 ) , 

t h i s  a c t iv i t y  w i l l  r e p r e s e n t  ( r e ) e s t abl i s hm e n t  a nd 

d e l i n e a t i o n  o f  t e r r i t o r i e s , m a r k i n g  t h em o f f f rom n e i g h -

b o u r i n g  p a i r s . T h e  l a t e r  1 9 7 8  p e a k  i s  d u e  t o  r e n e w e d  

a c t i v i t y by p a i r s  w ho s e  c l u t c h e s  w e r e  r em o v e d , p r i o r  to  

r e s e t t l e me n t  o r  r e ne s t i n g  a t t emp t s . O n c e t e r r i to r i e s  
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a r e  r e c o g n i s e d b y  n e i g hb ou r s  t h e  n e e d  fo r b o u n d ary  d i sp l a y s  

w i l l  f a l l  o f f ,  a l t ho u g h  o t h e r  i n tr u d e r s mu s t  s t i l l  be 

d r i v e n  away . I n  F e b r u a ry 1 9 7 9  p a i r s  ( �) l a n d  6 w e r e  i n  

t h e i r  m o u l t  but  f ive  n e w  t e r r i t o r i e s  w e r e  i n  s e t t l e me n t , 

w i th c o n s i d e r a b l e  P A R  a c t i v i ty . I n  Mar c h  a n d  Apr i l  no  

d i s t i n c t  t e r r i t o r i e s  c o u l d  b e  d e l i n e a t ed a l t h o u g h  t h e r e  

w a s a g a i n  m u c h  a g g r e s s iv e  b e h av i o u r . S e v e n  ( po t e n t i a l ) 

b r e e d i n g  t e r r i t o r i e s  w e r e  o c c up i ed and d e f e n d e d  i n  Ma y 

J u n e , a f t e r  wh i c h  h i g h - i n t e n s i t y  t hr e a ts  a n d  b o u nd a r y 

m a r k i n g  d e c r e a s e d , a l t h o u g h  l o w e r - i n t e n s i ty t h r e a t s  

r e m a i n e d  a t  a r e l a t iv e l y  h i g h  l ev e l . 

Ano t h e r  d i spl ay , F L , d e c r e a s e d  o n l y  s l ow l y over  t h e  

1 9 7 8  s e a so n  ( Au g . - Ja n . ) , a n d  i n c r e a s ed a g a i n  i n  1 9 7 9  a s  

b o u n d a r y  d i s p l a y s  d e c r e a s e d . T h i s a c t i v i t y , a " l o n g -

d i s t an c e "  d i s p l a y , i s  a n  a t t a c k  e f fe c t ive  i n  d r i v i n g o f f  

n o n - t e r r i t o r i a l  i n t r u d e r s  a n d , i n  a d d i t i o n  t o  o th e r  l e s s  

m o b i l e  t h r e a t s , i s  imp o r t a n t  i n  t e r r i t o r y  d e f e n c e  o v e r  

t h e  t ime  o f  i n c u ba t i o n  a n d  b r o o d  c a r e . 

T h e  l a t e - s umme r  - e a r l y - autum n  e s t a b l i s h m e n t  o f  

t e r r i to r i e s  i s  p r o b a b l y  imp o r t a n t  i n  pa i r - b o n d  f o rma t i o n  

a n d  t h e  m a i n t e n a n c e  o f  t h e s e  bond s ( Ch .  4 ) . T h e  h i g h l y  

v i s i b l e  a n d  aud i b l e b e h a v i o u r  i nv o l v e d  i s  a n  a d v e r t i s e m e n t  

f o r  t h e  p r e s e n c e  o f  a p o t e n t i a l l y  c omp a t i b l e m a t e , 

c ap a b l e  o f  a t  l e a s t  t h e  d e f e n c e  o f  some s o r t  o f  t e r r i to r y . 

( S impl e " own e r s hip " o f  a n  a r e a  may  not  b e  o f  p a r amo unt  

i mp o r t a n c e :  the  q ua l i ty of  the  a r e a  w i l l  i n f l u e n c e  t h e  

9 ' s  c ho i c e ,  

N e s t  s i t e s ,  

e v a l u a t e d . )  

a s  we l l  a s  h e r  a s s e s sm e n t  o f  t he cr h ims e l f . 

s h e l t e r , a n d  p e r hap s f o o d  s upp l y  w i l l  b e  

I f  t h e  a r e a  i s  e x c l u s ive w i t h  r e s p e c t  to  

r i v a l  br e e d e r s ,  o n c e  a p a i r has  f o rmed it  wi l l  be  

r e a s o n a b l y - w e l l  i so l a t e d  from i n t e r f e r e n c e  b y  o t h e r s .  

Owne r sh ip w i l l  r ed u c e  t h e  l i k e l i ho o d  o f  c u c k o l d ry  ( p r e 

n e s t i n g )  a n d  o f  l a t e r f o r c e d - c op u l a t i o n  a n d  p a r a s i t i s m 

a t t emp t s  ( M i n e au & C o o k e  1 9 7 9 } . 

N e s t i n g and  l ay i ng  do  n o t  u s u a l l y  f o l l o w  immed i a t e l y  

up o n  t e r r i to r y  e s t a b l i s hme n t . P a i r s  l a n d  6 e s t ab l i s h e d  



t h e i r  1 9 7 8  t e r r i to r i e s  a t  l e a s t  two  mon t h s  b e f o r e  l ay i ng  

and i n c ub a t i o n b e g a n . T h i s  i n t e r v a l  wa s t h e  s ame i n  

1 9 7 9  f o r  �l a nd �G C 2 , a n d  p o s s ib l y  f o r  qs T ,  P h  a n d  R7 . 

F o r  o t h e r  p a i r s  t h e  i n t e rv a l  wa s approxi ma t e l y  f o u r  
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w e e k s . Th i s  i s  c a l c u l a t ed b y  w o r k i n g  ba c k  f r om t h e  d a t e  

a nd a g e  a t  w h i c h  c y g n e t s  f i r s t app e a r e d , a s s u m i n g  a n  

i n c ub a t i o n  p e r i o d  o f  3 6  d a y s ; f o r  p a i r s  whe r e  t h e  9 

w a s  a c t i v e  i n  d e f e n c e , t h e  p e r i o d  w h e r e  h e r  a c t iv i t y  

c e a s e d  a b r u p t l y  f o r  a t  l e a s t  a mo n t h  i s  a l s o a c u e . 

3 . 4 . 3  C o l o ny o r  t e r r i to ry 

T h e r e  i s  n o  c l e a r  s ep a r a t i o n  o f  c o l o n i a l  a nd t e r r -

i t o r i a l  a c t i v i t y  i n  t h e  l i t e r a t u r e . Even  i n  c l o s e l y -

p a c k e d b r e e d e r s ,  a n  e x c l u s i v e  a r e a  o f  s om e  s o r t  i s  a l w a y s 

d e f e nd ed , a l b e i t  o n l y  t h e  n e s t  c up ( Bu c k l e y  & B u c k l ey 1 9 7 7 : 

Roy a l  T e r n s  Th a l a s s e u s  m a x i m a ) . I n  the  A n s e r i f o r me s , 

tho s e  g e e s e  whi c h  a r e  f r e qu e n t l y  d e s c r ib e d  a s  c o l o n i a l  

n e s t e r s  ( I n g l i s  1 9 7 6 ;  M i n e a u  & C o o k e  1 9 7 9 ; Ryd e r  1 9 7 5 )  a r e  

o f t e n  s h o wn t o  d e f e n d  q u i te e x t e n s ive  ar e a s  a b o u t  t he 

n e s t . T h e  B l a c k  S wa n  i t s e l f  s h o w s  a c o n t i nuum  o f  d e f e n d e d  

a r e a s ,  f r om t h e  s e ve r a l  h e c t a r e s s e e n  in s om e  P uk ep u k e  

t e r r i t o r i e s , t o  t h e  p e c k i n g - d i s t a n c e  rad i u s  o b s e r v ed 

b e t w e e n  s o m e  n e s t s  o n  t h e  m a i n  L a k e  E l l e s me r e  b r e e d i n g  

g r o u n d s  ( M i e r s  & W i l l i a m s  1 9 6 9 ) . S im i l a r l y  t h e  u s u a l l y  

c o l o n i a l H e r r i ng Gu l l  L a r u s  a r g e n t a t u s  i s  s o l i t a ry a n d  t e r r 

i t o r i a l  w he r e  f o o d  i s  s ho r t , a s  i s  t h e  J a e g e r  S t e r c o r a r i u s  

sp . i f  f o o d r e so u r c e s  a r e  d e f e n s ib l e  ( L a c k  1 9 6 8 ) . T hu s  

" t e r r i t o r i a l " a nd " c o l o n i a l "  l i f e s t y l e s  a r e  s e p a r a t e d  b y  s om e  

i l l - d e f i n e d  c u t o f f p o i n t . P i n k - f o o t e d  G o o s e  t e r r i t o r i e s  

s tu d i e d b y  I n g l i s  ( 1 9 7 6 )  r a n g e d i n  s i z e  f r o m  2 ,  0 0 0  t o  

o v e r  1 6 , 0 0 0 s qu a r e  f e e t  ( 2 6 9 - 2 1 0 9m
2

) w i th i n  a l a rg e b r e e d i n g  

c o l o ny i . e . n e i g h bo u r s o v e r  3 0m ap a r t  a r e  s t i l l  r e g a r d ed 

a s  c o l o n i a l � Mi n e au & C o o k e  ( 1 9 7 9 )  d e s c r ib e d  a s  " c o l o n -

i a l " L e s s e r S now G e e s e  n e s t i n g  a t  a d e n s i t y  o f  2 2  n e s t s /ha ; 
2 

t h e  a v e r a ge p o t e n t i a l  t e r r i t o ry s i z e  wou l d  t h e n  b e  4 5 4 m  

" Ov e r a l l " h o m e  ran g e s  o b s e r v e d  i n  t h e i r  s t u d y  r an g ed from  
2 2 

2 7 9 m to  3 1 8 2 m , a l t h o u g h  t h e r e  w a s  co n s i d e r a b l e  o v e r l ap 

l a t e  i n  i n c u b a t i o n . ( N e s t  s p a c i n g  i s  l a r g e l y  d ep e nd e n t  
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up o n  s u i t ab l e  s i t e s  b e i n g  f r e e  o f  s now w h e n  t h e  g e e s e  

a r r i v e . )  B r o w n  & O r i a n s  ( 1 9 7 0 )  r e g ard  c o l o n i a l  a n d  

t e r r i to r i a l  s o c i a l f o rms  a s  e x t r eme s o f  a c o n t i nuum , w i t h  

c o l o n i a l  an i m a l s h av i n g  a " mo r e  c l ump e d "  d i s p e r s i o n  

p a t t e r n  t h an t h e  d i s t r i bu t i o n  o f  r e s o ur c e s  wo u l d  p r e d i c t .  

T h i s  imp l i e s  t h a t  tho s e  i n d i v i d u a l s n e s t i n g i n  c l o s e  

p r o x im i t y  t o  o t he r s  m a y  h a v e  s ome  i nh e r e n t  t e n d e n c y  t o  d o  

s o  i . e .  t h e i r  s e l e c t i o n  o f  a n  a r e a  " . . .  i s  p o s i t i v e l y  

i n f l u e n c e d b y  t h e  p r i o r  p r e s e n c e  o f  o t h e r  i nd i v i d u a l s "  

( B ro wn & O r i an s  1 9 7 0 : 2 4 3 )  T h e  p o s s ib i l i ty t ha t  t h e  

p r e s e n c e  o f  two  b r e ed i ng f o rm s  i n  B l a c k  S wa n s  i s  u n d e r  

g e n e t i c  c o n t r o l  i s  d i s c u s s e d  i n  C h a p t e r  7 .  

3 . 4 . 4  D e f i n i t io n  o f  t e r r i t o ry 

T h e  d e f i n i t i o n  o f  a t e r r i to r y , a s  " an y  d e f en d e d  

a r e a " , i s  s i m i l a r l y  o p e n - e n d e d . B rown & O r i a n s  ( 1 9 7 0 ) 

r e g a r d  i t  a s  h av i n g  t h e  f o l l ow i n g  c ha r a c t e r i s t i c s : a 

s e t  a r e a , w h i c h  m a y  v a r y  s l i g h t l y  w i t h  t ime ; b e h av i o ur b y  

t h e  own e r  w h i c h  l e ad s t o  e s c ap e  o r  avo i d an c e  b y  o t h e r s ; 

e x c l u s iv e  p o s s e s s io n  b y  a n  i n d i v i d u a l  o r  f am i l y . Thu s 

r iv a l s f o r  o wn e r s h ip a r e  e x c l u d e d ; what  i s  no t app a r e n t  

i s  why t h e  a r e a  i s  c h o s e n  a n d  w h a t  i s  d e f e nd e d . Re a s o n s  

f o r  c ho i c e  a n d  d e f e n c e  w i l l  v a r y  w i t h  t h e  s p e c i e s . I t  

i s  a l s o u n c e r t a i n  whe t h e r  o r  n o t  t h e  d e f e n c e  o f  a movi n g  

o b j e c t  s ho u l d  b e  r e g a r d e d a s  t e r r i t o r ial  a c t i v i t y  ( B r o w n  

1 9 7 5 ; H i nd e  1 9 5 6 ) . I hav e i nc l ud e d  b r o o d  d e f e n c e  i n  

t e r r i to r i a l b e h a v i o ur  b e c a u s e  a )  t h e  s ame  b e h a v i o u r  

p a t t e r n s  a r e  u s e d  i n  d e f e n c e  o f  a f i x e d  a r e a  a nd o f  a 

m o v i n g  b r o o d , b y  B l a c k  S w a n  p a r e n t s ; and b )  i n  g e n e r a l , 

e x c l u s i o n  o f  o t he r s  i s  c o mp l e t e  f r om an a r e a  ( o f  v a r y i n g  

s i z e ) a b o u t  t h e  b r ood  i . e .  f o l l o w i n g  H i n d e  ( 1 9 5 6 ) , t e r r 

i t o r i al  b o u n d a r i e s  a r e  d e f i n e d  w i t h  r e sp e c t  t o  b o th 

e nv i r o nm e n t a l  l a n d mar k s  a n d  c h a r a c t e r i s t i c s , a n d  t h e  

b e hav i o u r  p a t t e r n s  u s e d  i n  t h e i r  d e f e n c e . F o r  mo s t  

p a i r s  o b s e r v e d  o n  P u k e pu k e  L a g o o n , b r ood m o v e me n t s  

o c c u r r e d  w i t h i n  e x i s t i n g  b o u n d a r i e s , but f o r  �s 1 a n d  G C 2 , 

mov eme n t  and  d e f e n c e  o f  b ro o d s  c o n s i d e r a b l y  e x t e n d e d  

t e r r i to r y  p e r im e t e r s . 



T h e r e  i s  some s upp o r t  f o r  t h e  i n c l u s i o n  o f  a mo b i l e  

o b j e c t  i n  t e,.- r i t o r i a l  d e f e n c e .  C o o p e r  ( 1 9 7 8 )  f o u n d  i n  

h i s  C a n a d a  G e e s e  t h a t  t h e  d e f e n d e d  a r e a  mov e d  w i th t h e  

Q ;  t h e  n e s t  s i t e  w a s  u n d e f e n d e d  i f  s h e  wa s a b s e n t . 

D e f e n c e  p ro t e c t e d  t h e  Q f ro m  h a r a s s me n t ,  r e d u c i n g  t h e  

l i k e l i h o o d o f  f o r c e d  c op u l a t io n s  a n d / o r  p a r a s i t i sm 

a t t emp t s . Ow e n  & We l l s  ( 1 9 7 9 )  f o und  t h a t  (J B a r n a c l e  

G e e s e  B r a n t a l e u c o p s i s  d e f e n d e d  b o t h 9 and n e s t  s i t e , 

s o  t h a t  d e f e n c e  a g a i n  i n v o l v ed a m o v i n g  b o d y . Aga i n , 

t h i s  wo u l d  r e d u c e  h a r a s s m e n t  and  e n s u r e  p a r e n t h o od . 

I n  a d d i t i o n , a t e r r i t o r y  may  show  v a r i a t i o n  i n  t h e  

d e g r e e  t o  wh i c h  p a r t s  o f  i t  a r e  u s e d .  O n  P u k e p u k e  

L a g oo n , t h e  e x t e n t  o f  d e f e n c e b y  p a i r s  w i t h  l a r g e  t e r r 

i to r i e s  a l s o m a r k e d  t h e  o u t e rmo s t  b o u n d s  o f  th e i r move -

m e n t s . The  c o r e  o f  e a c h  t e r r i to r y  i . e .  t h a t  a r e a  u s e d  

mo s t  o f t e n  a n d  whe r e  a g g r e s s i v e  a c t i v i ty c e n t r e d , w a s 
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m u c h  s m a l l e r . Vi n e s  ( 1 9 7 9 ) d emo n s t r a t e d  t h e  p r e s e n c e  o f  

a s t r o n g l y - d e f e nd e d  c o r e  a r e a  i n  Oy s t e r c a t c h e r s  

Ha e m a t op u s  o s t r a l e g u s  ( s e e  a l so M e l em i s  & F a l l s  1 9 8 2 )  

T h u s t h e  who l e  o f  a t e r r i to r y  m a y  no t b e  d e f e n d e d  t o  t h e  

s a m e  e x t e n t o r  w i t h  t h e  s ame  i n t e n s i t y . 

3 . 4 . 5  S i z e  a n d  fun c t i o n  o f  t h e  d e f e nd e d  a r e a  

A s  s t a t e d  i n  3 . 4 . 4 , th e s i z e  o f  t e r r i t o r i e s  may  

vary  c o n s i d e r ab l y  w i t h i n  a s p e c i e s ,  and w i t h i n  and b e tw e e n  

h a b i t a t s ,  wi t h  t h e  o wn e r s  ab l e  t o  a s s e s s  hab i t a t  qu a l i t y  

i n  s ome  way . V i n e s  ( 1 9  7 9 )  s u g g e s t s  th r e e  r e a s o n s  f o r  

d i f f e r e n c e s i n  t e r r i t o r y  s i z e ,  ba s e d  o n  h e r  s tu d y  o f  

b r e e d i n g O y s t e r c a t c h e r s  i n  t wo l o c a l i t i e s : 

l )  t h e r e  a r e  g e n e t i c  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  t h e  t wo 

p o pu l a t i o n s  ( th i s  p o s s ib i l i t y i s  b e i n g c o n s id e r e d f o r  

t e r r i to r i a l  a nd c o l o n i a l  B l a c k  S w a n s : C h . 7 ;  M .  W i l l i a m s  

p e r s . c omm . ) ;  

2 )  v a r i a t i o n s  i n  s om e  e nv i r o nm e n t al  p a r ame t e r  s u c h  

a s  v i s i b i l i t y  ( c o v e r ) , o r  f o od d i s t r ibut i o n ; 

3 )  " c o n s pe c i f i c  p r e s s u r e "  a f f e c t i ng t h e  m a x imum 

ar e a : o t h e r  b i r d s  s e t t l i n g  a t  t e r r i t o r i a l  m a r g i n s  wo u l d  
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c omp r e s s  t e r r i t o r i e s  a n d  c a u s e  h ig h e r  l e v e l s  o f  a g g r e s s -

i o n  a t  t h e  ma r g i n s  o f  n o w  s ma l l e r  t e r r i t o r i e s . V i n e s  

c o n s id e r s  2 )  and  3 )  t o  b e  t h e  p r o x im a t e  d e t e rmi n a n t s  o f  

t e r r i to r y  s i z e  i n  H .  o s t r a l e g u s . 

S he a l so n o t e s  t h a t  s e t t l em e n t  i n  t h e  d e n s e l y  n e s t e d  

a r e a  t e nd e d  t o  b e  m o r e  s y n c h r o no u s . Dav i e s  ( 1 9 7 8 )  al s o  

s u g g e s t s  t h a t  a s y n c h r o n o u s  e s t ab l i s hm e n t  o f  t e r r i t o r i e s  

m a y  r e s u l t  i n  v a r i ab l e  s p a c i n g , w i t h  e a r l y  a r r i v a l s 

c l a im i n g  l a r g e  a r e a s  a n d  l e a v i n g  o n l y  sma l l  spa c e s  f o r  

l a t e r  b r e e d e r s t o  o c c up y . T h i s c o u l d  w e l l  b e  t h e  c a s e  

o n  P u k e p u k e  L a go o n , w h e r e  �l and g6 w e r e  c o n s i d e r a b l y  

e a r l i e r i n  d e f i n i n g  t h e i r  t e r r i t o r i e s*, a n d  h a d  e a r l i e r  

h a t c h i n g  d a t e s , t h a n  o t h e r  p a i r s . T h e s e  l a t e r  p a i r s , 

w i th s m a l l ,  c l o s e r - p a c k e d  t e r r i t o r i e s , h a d  f a i r l y  s yn -

c h r o n o u s  b r o o d  p r o d u c t i o n . T h i s d i f f e r e n c e  i n  t i m i n g  

c o u l d  e xp l a i n  s ome  o f  t h e  o b s e r v e d  v a r i ab i l i ty i n  t e r r 

i to ry s i z e ; t he r e a s o n s  f o r  d i f f e r e n t  br e e d i n g  d a t e s  

mu s t  a l s o  b e  e x am i n e d  ( Ch .  7 ) . 

T h e  ma j o r  e nv i ro nm e n t a l  f a c t o r s  a f f e c t i ng b r e e d ing  

a r e a  o n  P u k e p u k e  L a goo n are  l i k e l y  t o  be v i s i b i l i t y , 

n e s t  c o v e r , a nd f o o d  r e so u r c e s . Ow e n  & W e l l s  ( 1 9 7 9 )  

n o t e d  t h a t  topo g r aphy  i n f l u e n c ed s i t e  s i z e  i n  B a r n a c l e  

G e e s e , w i t h  l a r g e r  a r e a s  b e i n g c l a im e d  i n  o p e n  spa c e s  

g iv i n g c l e a r  and  e x t e nd e d v i e w s  o f  appro a c h i n g  i n t r u d e r s . 

S i mi l a r l y  E w a s c h u k  & B o a g  ( 1 9 7 2 )  f o und  t ha t  C a n a d a  

G e e s e  d e f e n d e d  s ma l l e r a r e a s ,  a n d  n e s t ed c l o s e r  to g e t h e r , 

w h e r e  t h e i r  v i e w  w a s  b r o k e n  b y  v e g e t a t i o n . O n  P u k ep u k e  

L a g o o n  a l l  t e r r i to r y  o wn e r s ,  i f  p r e s e n t  a t  t h e  r a upo e d g e , 

h a d  c l e a r  vi s ib i l i t y ; a s  s t a t ed e a r l i e r , I h a v e  no 

e v i d e n c e t h a t t e r r i to r i e s w e r e  d e f e n d ed v e r y  f a r ba c k  

i n to t h e  v e g e t at i o n .  W i t hd r awn i n  t h e  r a upo , a l l  n e s t s  

w e r e  o u t  o f  v i e w  o f  a l l  o t he r s . N e s t  c o v e r , i n  t h e  

f o rm o f  r a up o  a nd f l a x s t a n d s , w a s  v e ry d e n s e  i n  al l 

r e g i o n s  e x c ep t  t h e  e a s t e r n  ( p ump ho u s e )  s h o r e . T h i s l a c k  

o f  c o v e r , o n  what  w a s  a v e r y  e xp o s e d s ho r e l i n e  when  

s t r o n g  no r t h w e s t  w i nd s b l e w ,  po s s ib l y  i n f l u e n c e d the  

c ho i c e  o f  p r o spe c t i v e  b r e e d e r s . ( S o may  t h e  p r e s e n c e o f  

par t i cu la r l y  1 n  1 97 9  
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f l o c k b i r d s : t h i s a r e a  w a s  a m a j o r  l o a f i n g  g r o u n d . )  

Re s o u r c e s  avai l a b l e to  t h e  9 and/or  b r o o d  m a y  

b e  impo r t a n t . W i l l i a m s  ( 1 9 8 0 )  s u g g e s t s  t h a t  f oo d  s upp l y  

m ay b e  a s t r o ng d e t e rm i n an t  o f  wh e t h e r  B l a c k  S w a n s  b r e e d  

c o l o n i a l l y  o r  d e f e n d  l ar g e t e r r i t o r i e s . O n  P u kepuk e 

L a g o o n , p a i r s  1 ,  6 a n d  G C 2  f e d  w i t h i n  the i r  b o u n d a r i e s  

f o r  t h e  d u r a t i o n  o f  t h e  b r e e d i ng s e a so n ,  m a i n l y  u s i n g  a 

f a i r ly c e n t r a l  c o r e  a r e a . T h i s  i s  e v i d e n c e f o r  the  

p r e s e n c e  o f  an  a d e q u a t e  f o o d  s upp l y , in  t h e s e  t e r r i t 

o r i e s  a t  l e a s t ,  and  o n e  wh i c h  d i d no t compr i s e  t h e  wh o l e  

o f  t h e  d e f e n d e d  ar e a  i . e  t h e s e  p a i r s  app e a r e d  t o  d e f e n d  

f ar m o r e  a r e a  t h a n  w a s  n e e d e d  f o r  f e e d i n g  b y  a d u l t s . 

Th i s  i s  a l s o  t r u e  f o r  a r e a s  wh e r e  y o u n g  ( � 1 4 d . )  c y g n e t s  

m a y  f e ed i . e .  that  a r e a w h e r e  the  c y g n e t s  c a n f e e d a t  

t h e  s u r f a c e , w i t h  n o  n e e d  f o r  d i v i n g  o r  p r o l o ng e d  h e ad 

a n d  n e c k  s ubmer s i o n . I t  w a s  d e t e rm i n e d  b y  o b s e r v i n g  

w h e r e  c y g n e t s  c o u l d  f e e d  a n d  whe r e  a d ul t s  f e d  i n  obvio u s l y  

s h a l l ow w a t e r , and  may  b e  a n  u nd e r e s t i ma t e  d u e  t o  t h e  

a du l t s ' h ab i t  o f  p u l l i n g  up s ubm e r g e nt v e g e t a t i o n  and  

l e a v i n g  i t  a t  t h e  s u r f a c e , a n  act  wh i c h t h e y  p e r f o rm 

m o r e  f r e q u e n t l y  wh e n  c y g n e t s  a r e  p r e s e nt ( Ke ar 1 9 7 2 ) . 

Th e '' c y g n e t - f e e d i n g - ar e a "  d e f e nd e d v a r i e s  g r e a t l y  b e tw e e n  

t e r r i t or i e s  ( F i g . 3 . 8  a & b ) . A t  p r e s e n t , t h e  qu e s t i o n  

o f  w h e t h e r  f o o d  s up p l y  i s  a ma j o r d e t e rmi n a n t  o f  t e r r i t 

o r y  s i z e  o n  P uk e p u k e  L a g o o n c a nno t b e  comp l e t e l y  s e t t l ed . 

I n  t e rms  o f  u l t im a t e b r e e d i n g  s u c c e s s , f e m a l e s  and 

y o u ng m a y  a l s o  b e  r e g a r d e d as  r e s o u r c e s , to  be  d e f e nd e d  

o r  n o t  b y  t h e  � a n d / o r  p a i r . U n d e r  thi s v i ewpo i n t  

( 3 . 4 . 4 ) m a t e  and o f f sp r i n g  b e c ome t h e  f o c u s  o f  t e r r i t -

o r i a l  a c t i v i ty . C o n s t a n t  a t t e n d a n c e  o n , a n d  d e f e n c e  

o f , t h e  9 h a s  a l r e a dy b e e n  d e mon s t r a t e d  f o r  man y Ar c t i c -

b r e e d i n g  g e e s e . I n  t h e s e  b i rd s  d e f e n c e  o f  a f o o d  r e s e r v e  

i s  o f  m i n im a l  imp o r t a n c e  s i n c e  t h e  g e e s e  a r r i v e  a t  t h e i r  

s n o w - c o v e r e d b r e e d i n g g r o u n d s i n  a s t a t e  o f  hype r tr oph y 

( e . g .  Rav e l i n g  1 9 7 9 ) , a n d  o n c e  y o un g  app e a r  th e r e  i s  

u s u a l l y  a sup e r ab un d a n c e  o f  f ood . S t ro n g  d e f e n c e  o f  t h e  
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9 r e d u c e s  t h e  p r o b a b i l i t y o f  c u c k o l d r y , fo r c e d  c opul a t i o n s  

a n d  p ar a s i t i s m . I t  i s  n o t a b l e  t h a t  d e f e n c e  w e a ke n s  

o n c e  t h e  o p t i mum t im e  f o r  th e s e  a c t s  i s  p a s t  ( E i s e n h a u e r  

& K i r k p a t r i c k  1 9 7 9 ; M i n e a u  & C o o k e  1 9 7 9 ) . 

Re d u c t i o n  o f  h a r a s s m e n t  by , and t h e  h a r a s s m e n t  o f , 

o t h e r s  m a y  a l so b e  i mp o r t a n t . On b o th P u k ep u k e  La g o o n  

a n d  W e s t e r n  S p r i n g s  ( Au c k l a n d ) , f l o c k and o t h e r  t e r r i t o r i a l  

b i r d s  o f t e n  a t t a c k  a n d  may d r own u nd e f e n d e d  c yg n e t s ,  o r  

e l s e h a r a s s  them  s o  mu c h  th a t  t h e y  c a nnot  f e e d  a d e qu a t e l y . 

P o o r  p a r e n t a l  d e f e n c e may r e s u l t  i n  l o s t  p a r e n t a l  i nve s t -

m e n t . T h i s  d o e s  n o t  app e a r  to  b e  impo r t a n t  i n  mo s t  

g e e s e , w h e r e  b r o o d s  m a y  p a s s  c l o s e b y  e a c h  o t h e r , o r  

i n t e rm i n g l e , wi t h o u t  h a r m . H a r a s sme n t  o f  o t h e r  b r e e d e r s ,  

o r  c omp e t i t i o n  w i t h  t h em ( V e r n e r  1 9 7 7 ) , i s  l e s s  l ik e l y , 

s i n c e  a l t h o u g h  i t  w o u l d  b e  o f  d i r e c t  b e n e f i t  a t  the  

t im e  t h i s  c h a r a c t e r i s t i c  is  a " sp i t e f u l " one  and  wo u l d  b e  

d i s a d v a n t a g e o u s  i f  w i d e sp r e a d . I n  a n y  c a s e ,  V e r n e r ' s  

h y p o t h e s i s  i s  n o t  bo r n e  o u t  b y  my r e s u l t s , a s  i t  p r ed i c t s  

t h a t  t e r r i t o r i e s  s h o u l d  b e  e s t a b l i s h e d  a t  t h e i r  max imum 

s i z e , w h i l e  on P u k e p u k e  L a g o o n  t h e y  t e nd to g e t  l a r g e r  

l a t e r  i n  t h e  s e a s o n . 

B o t h p r o x im a t e  a n d  u l t im a t e  d e t e rm i n a n t s  o f  t e r r i to r y  

s i z e  mu s t  b e  me d i a t e d  b y  b e ha v i o u r . Th i s  t o o  i s  v a r i ab l e  

a nd may  i t s e l f  a f f e c t  t h e  a r e a  d e f e n d e d  ( M i n e a u  & C o o k e  

1 9 7 9 ) . Thu s dl a n d  Q l  w e r e  a h i g h l y  aggr e s s ive  pa i r , 

v i g o u r o u s l y  d e f e n d i n g  a v e r y  l a r g e  a r e a . O t h e r  p a i r s  

a pp e a r e d  c o n s id e r a b l y  l e s s  a g g r e s s i v e , h e l d  s m a l l e r 

t e r r i t o r i e s  and  d i d n o t e x c l u d e  a l l  c orne r s  f r o m  them . 

F l o c k  b i r d s  u s u a l l y  h a d  f r e e  a c c e s s  t o  t h e  c l u s t e r  o f  

t e r r i t o r i e s  o n  t h e  s o u t h e r n  s ho r e , a l tho u g h  b r e e d i n g  

n e i g h b o u r s w e r e  o f t e n  t h r e a t e n e d . 

I n  a d d i t i o n , w h e r e  t e r r i t o r i e s w e r e  r e l a t iv e l y  l a r g e , 

b o t h d a n d  9 w e r e  a c t i v e  i n  t h e i r  d e f e n c e  ( gs 1 ,  6 ,  G C , 

G C 2 , D h ) . A c t i ve  i n t e r e s t  b y  b o t h  s e x e s may  b e  e s s e n t i a l 

i f  a l a r g e  a r e a  i s  t o  b e  ma i n t a i n e d . I t  wo u l d  be i n t e r -

e s t i ng  to e x ami n e  t h e  r o l e s  o f  a and Q i n  t e r r i to r y  

d e f e n c e  i n  B l a c k  S w a n  c o l o n i e s . 
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T h e  r e a s o n s f o r  t e r r i t o r i a l  b r e e d i n g  b y  p a r t  o f  

N e w Z e a l a n d ' s  B l a c k  S wa n  p o pu l a t i o n , and t h e  f a c t o r s  o n  

w h i c h  t h e s e  i n d i v i d u a l s b a s e  t h e i r  s e l e c t i o n  a n d  d e f e n c e  

o f  a n  a r e a , a r e  t h u s  n o t  c l e a r l y  d e f i n e d . W i l l ia ms 

( 1 9 8 0 )  o f f e r s  a l i s t  c ha r a c t e r i s i n g  t h e  h ab i t a t s  of t h e  

two  b r e e d i n g  type s :  t e r r i t o r i e s  a r e  e s t a b l i s h e d  o n  sma l l  

w a t e r  bo d i e s ( 5  - 2 0 h a ) ; o n  l a r g e r  a r e a s  w he r e  food  p l a n t s  

a r e  l i mi t e d ; o n  l a r g e r  a r e a s  wh e r e  a f l o c k  i s  n o t  p r e s e n t  

i n  t h e  b r e e d i n g  s e a s o n ; a n d  o n  a r e a s  whe r e  w a t e r  l e ve l s  

a r e  c o n s t a n t  i n  t h e  b r e e d i n g  s e a s o n . C o l o n i a l  swa n s , 

h o w e ve r , a r e  found  o n  l a r g e w a t e r  a r e a s  w i t h  a l a r g e  n o n 

b r e ed i ng  f l o c k  p r e s e n t  t h r o u g h o u t  t h e  y e a r ; w h e r e  wa t e r  

l e v e l s f l u c t u a t e  d u r i n g b r e e d i n g  a n d  drop  m a r k e d l y  o v e r  

s umme r ; w h e r e  f oo d  i s  e x t r em e l y  p l e n t i f u l ; and  o n  e s t u a r -

i e s . T h i s  d o e s  no t a c c o u n t  f o r  a d d i t i o n a l  d i f f e r e nc e s  

w h i c h  mu s t  e x i s t  i n  t h e  b i r d s ' s o c i a l  b e h a v i o u r , n o r  i s  

t h e  r e a s o n  f o r  e n t e r i n g o n e  b r e e d i n g  mode  o r  t h e  o t h e r  

imme d i a t e l y  appa r e n t . T h e  an s w e r  may  b e  f ou n d  i n  gene t i c  

d i f f er e n c e s , o r  e a r l y  l e a r n i n g , o r  a c omb i n a t io n  o f  

t h e  two ( Ch . 7 )  . 

On  P u k e p u k e  La g o o n  i t s e l f ,  t h e  o n l y  w a y  o f  d e t e r m i n i n g  

wh e t h e r  l a r g e  t e r r i t o r i e s a r e  i n f e r i o r  t o  o t h e r s  w i t h  r e sp e c t  

t o  s ome  r e s o u r c e , o r  j u s t  h e l d b y  mo r e  a g g r e s s iv e  

i n d iv i d u a l s , wo u l d  b e  t o  c om b i n e  a l a ke - w i d e  v e g e t a t i o n  

s u rv e y  w i t h  r emoval  e x p e r ime n t s : i f , f o r  e x ampl e ,  �1 

wa s r ep l a c e d by s ev e r a l  n ew p a i r s  o n  the  s am e  i n i t i a l  a r e a , 

i t  wo u l d  s u g g e st  t h a t  t h e  s i z e  o f  l a r g e  t e r r i to r i e s i s  

i n  p a r t  d ep e n d e n t  o n  t h e  a g g r e s s i v e n e s s  o f  t h e  d e f e n d i n g  

i n d iv i du a l s .  The  o r i g i n s  o f  t h e  r ep l a c em e n t s  s ho u l d  b e  

c l o s e l y  m o n i t o r e d . 
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C h ap t e r  4 

MATE S E LE C T I ON , P A I R-B ON D I N G , AND B RE E D I N G  A C T I V ITY 

4 . 1  I N T RO D U C T I ON 

S u c c e s s f u l  r epro d u c t i o n  i s  t h e  u l t i ma t e  a im o f  a l l  

o r g a n i s m s  a n d  t h e i r  l i f e - s t y l e s , d i r e c t l y  o r  i nd i r e c t l y , 

a r e  i n f l u e n c e d  b y  and  o r g a n i s e d  towa r d s  t h i s  e n d . S e l e c -

t i o n  o f  a su i t a b l e  ma t e , f o r ma t i o n  a n d  m a i n t e n an c e  o f  t h e  

n e c e s s a ry b o n d , and  i n t e g r a t i o n  o f  b r e e d in g  ac t i v i t y  a r e  

o f  v i t a l  impo r t a n c e , a n d  m a y  o c c up y  a c o n s i d e r ab l e  po r 

t i o n  o f  a n  a n im a l ' s  t i me . 

I t  i s  i mpo r t a n t  t o  make  t h e  b e s t  po s s i b l e  c h o i c e  o f  

a va i l a b l e  m a t e s , i n  o rd e r  to m i n im i s e  lo s s  o f  g e n e t i c  and  

p e r s o n a l  i nv e s tm e n t  t h r o u g h b r e e d i n g  f a i l u r e . S u c h  

f a i l ur e  c o u l d  b e  d u e  to  b e hav i o u r a l i n c o mp a t a b i l i ty , l a c k  

o f  p h y s i c a l  c o n d i t i o n  o r  e xp e r i e n c e ,  or  t o  i n f i d e l i t y . 

A c o u r t s h i p  p e r i o d  o f  v a r i a b l e  l e n g t h , p r i o r  t o  b r e e d i n g , 

w i l l  s e rv e  t o  l e s s en t h e  c ha n c e s o f  f a i l u r e , a s  c o u r t i n g  

i n d i v i d u a l s h a v e  t h e  o pp o r t u n i t y  t o  a s s e s s  p o t e n t i a l  

m a t e s a n d  r e j e c t  tho s e  f o u n d  t o  b e  u n sui t ab l e . T h e y  

s ho u l d  no t ,  h o w e v e r , b e  i n f i n i t e l y  s e l e c t i v e . B u r l e y 

( 1 9 8 1 ) , s tu d y i n g  c r i t e r i a  f o r  m a t e  c ho i c e  i n  p i g e o n s , 

c o n c l u d e s  t h a t  " i t i s  p r o b ab l y  a dv a n t a ge o u s  f o r  b i r d s  to  

a c c ept as  ma t e s  any  i n d i v i d u a l s o f  the  qu a l i t y  t h e y , o n  

a v e r a g e , c a n  e xp e c t  t o  a t t r a c t " . 

D i s c u s s i ng  m a t e  c h o i c e  i n  Ana t i d a e , M c K i n n e y  ( 1 9 7 5 )  

l i s t s  f iv e  c r i t e r i a  l i k e l y  t o  b e  u s ed by f em a l e s  i n  s e l e c 

t i n g  s u i t ab l e  m a t e s : 
li 1 .  

" 2 . 

v i go u r , s k i l l  a nd p e r s i s t e n c e 

h e a l thy  p h y s i c a l  c o n d i t i o n  

i n  c o u r t s h ip ; 

" 3 . a t t e n t i v e n e s s ,  c ompa t i b i l i t y a n d  c o n s ta n c y  i n  

r e a f f i r m a t i o n  o f  t h e  b o nd ; 

" 4 . s u c c e s s  i n  c omp e t i t i o n  w i t h  o t h e r  m a l e s ; 

" 5 .  e f f i c i e n c y  i n  c o pu l a t i o n . "  
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Ma l e s  w o u l d  u s e  s im i l a r  c r i t e r i a  i n  t h e i r  s e l e c t i o n  o f  

f e ma l e s . 

F o r  s p e c i e s  w i t h  p a r e n t a l  c a r e , B u r l e y ( 1 9 8 1 )  add s 

" t h e  q u a l i t y  a nd qua n t i t y  o f  c a r e  a n  i n d i v i d u a l  i s  l i k e l y  

t o  p ro v i d e " . C ho i c e  i n  t h i s  m a t t e r  may b e  b a s e d o n  

t he l e n g t h  o f  t im e  a n  i nd iv i d ual  i nv e s t s  i n  c o u r t s h ip , 

f o r  a l e n g t h y  p r e - c o p u l a t o r y  i nv e s tm e n t  i s  l i k e l y  to b e  

f o l l o w e d  b y  p r o l o n g e d  p o s t - c op u l a t o r y  a t t e n t i v e n e s s  

( T r i v e r s 1 9 7 2 ) . T h i s  w i l l  b e  a n  impor t a n t  m a t e - c ho i c e  

c r i t e r i o n  i n  tho s e  sp e c i e s  whe r e  bo t h  m a l e a n d  femal e 

mu s t  c o n t r i b u t e  to c l u t c h  a n d  b r o o d  c a r e  i f  t h e  young  

are  to  s u rv i v e . B u r l e y  ( 1 9 8 1 )  a l s o  f o u n d  t h a t the  

d o m i n a n c e  s t a t u s  o f  t h e  p o t e n t i a l  m a t e  c o u l d  be  u s e d  a s  

a ba s i s  f o r  s e l e c t i o n , p a r t i c u l a r l y  b y  f e ma l e s , wh i c h  

o b s e rv e d  m a l e a g o n i s t i c  i n t e r a c t i o n s  b e f o r e  m a k ing  t h e i r  

c ho i c e .  

C o u r t s h ip and  p r e - c opu l a to r y  d i s p l a y s  m a y  s e r v e  a 

numb e r  o f  f u n c t i o n s  o t h e r  t h a n  s i mp l e  at t r a c t i o n  a n d  e x 

c i ta t i o n  o f  a m a t e . • B e e r  ( 1 9 7 5 )  p ro po s e d  f i v e  f u n c t i o n s  

f o r  ma l e  c o u r t s h ip d i s p l a y s : d e t e r r e n c e  o f  r i v a l  m a l e s  

a n d  s pa c i n g  o �t o f  t h e  b r e e d i n g pop u l a t i o n ;  a t t r a c t i o n  o f , 

a n d  b o n d i n g  w i t h , an  u n ma t e d  f e m a l e ;  s t imul a t i o n  o f  t h e  

f em a l e ' s  g o n a d s , and  s y n c h r o n i s a t i o n  a n d  i n t e g r a t i o n  o f  

t h e  p a i r s ' b r e e d i ng a c t iv i t i e s ; s t imu l a t io n  o f  o t h e r  c o n 

sp e c i f i c s , w h i c h  a f f e c t s  t i m ing  o f  b r e e d i n g  i n  t h e  popu l a 

t i o n  a s  a w ho l e ; p r e v e n t io n  o f  i n t e r sp e c i f i c  h y b r i d i s a t i o n . 

I n  t h e  A n s e r i n a e  p r e l i m i n a r y  c o u r t s h i p  a n d  pa i r 

f o r ma t i o n  f r e qu e n t l y  t a k e  p l a c e  i n  w i n t e r i n g  f l o c k s  ( M i n t o n  

1 9 6 8 ) , w h e r e  b i r d s  o f  e a c h  s e x h a v e  a l a r g e  numb e r  o f  

po t en t i a l  m a t e s  to c h o o s e  f r o m . M a t e  s e l e c t i o n  m a y  a l s o 

o c c u r  w h e n  t h e  y o u n g  b i r d s  a r r i v e  o n  the  b r e e d i n g  g r o u n d s  

( B r a i t h w a i t e  1 9 8 l b ; B r a i t hw a i t e  & F r i t h  l 9 6 9b ; c . f . N e l s o n  

1 9 6 6 : G a n n e t s ) . Cou r t s h ip i s  a l e ng thy p r o c e s s  i n  an s e r -

i n e s , a s  a p o o r  c ho i c e  m ay p r ev e n t  b r e e d i n g  o r  r e d u c e  i t s  

s u c c e s s  f o r  a t  l e a s t t h a t  y e a r . T h e  ma l e  mu s t  o f t e n  p l a y  
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a l a r g e  p a r t  i n  r e a r i n g  t h e  b r o o d  ( K ear  1 9 7 2 ) , w h i c h  may  

t a k e  up t o  6 m o n t h s  ( i n th e B l a c k  S w a n ) , a n d  w h i c h  c a l l s 

f o r  s t r o n g  a n d  e n d u r i n g  b o n d i n g  w i t h i n  t h e  p a i r . 

I n i t i a l  p a i r - bo n d  f o rm a t i o n  i n c l ud e s  s o m e  e l e m e n t s  o f  

a g g r e s s i o n , a s  m a l e a n d  f e ma l e  t e n d  a t  f i r s t  t o  b e  ho s t i l e  

t o  e a c h  o th e r . T h e  d ev e l opme n t  o f  mu t u a l  g r e e t i n g  a n d  

t r i ump h c e r e mo n i e s , t h e  l a t t e r  h a v i n g  s ome  a g g r e s s i v e  

mo t i v a t i o n  ( F i s c h e r  1 9 6 5 ; Ra d e s a t e r  1 9 7 5  a & b )  i s  s e e n  i n  

s w a n s a n d  g e e s e  a s  bo n d  f o rma t i o n  p ro g r e s s e s . O t h e r  

b e hav i o u r  p a t t e r n s  s e e n  a t  t h i s  t ime inc l u d e  e l eme n t s  o f  

p r e c opu l a t o r y  d i s p l a y , a n d  c opul a t i o n s  a l s o  o c c u r  a s  membe r s  

o f  t h e  p a i r  t e s t  e a c h  o t h e r ' s  p h y s i c a l  c omp e t e n c y . Th e s e  

d i s p l a y s  c o n t inu e fo r t h e  d u r a t i o n  o f  the  pa i r  b o n d , w h i c h  

i n  an s e r i n e s  i s  o f t e n  f o r  s ev e r a l  y e a r s  ( M i n t o n  1 9 6 8 ; 

R e y n o l d s  1 9 7 2 ) , o r  e v e n  a l i f e t ime  ( M . E v a n s  1 9 7 5 ) . Copul a -

t o r y  a c t i v i t y  c a n  b e  e xp e c t e d  t o  p e ak i n  f r e qu e n c y w h e n  i t  

b e c ome s f u nc t i o n a l  i n  f e r t i l i s a t io n  a s  w e l l  a s  i n  t e s t i n g 

a n d  ma i n t a i n i ng t h e  p a i r b o n d . 

I n  t h i s  c h a p t e r  I l i s t  and  d e s c r ib e  t h e  b e h av i o u r  

p a t t e r n s  o f  c o u r t s h ip a n d  b r e e d i n g  i n  t h e  B l a c k  S w a n  

popu l a t i o n  o f  P u k ep u k e  L a g o o n ;  an a l y s e  th e i r  o c c u r r e n c e  

a n d  f r e q u e n c y ; a n d  d i s c u s s t h e  b i o l o g i c a l  f u n c t i o n s  o f  

t h e  p a i r  b o n d  i n  r e l a t i o n  t o  t h e  t e r r i to r i a l  l i f e s t y l e  

o f  t h e  b r e e d i n g p a i r s . 

4 . 2  ME T H O D S  

D a t a  o n  b e h av i o u r  p a t t e r n s  s e e n  i n  c o u r t s h ip , p a i r 

b o n d  m a i n t e n an c e  a n d  c o p u l a t io n  w e r e  co l l e c t e d  o v e r  t h e  

c o u r s e  o f  t h e  s tu d y  o n  a f o c a l - i nd i v i du a l  b a s i s  ( Ch . l ;  

A l tm a n n  1 9 7 4 ) . Thu s t h e  l a go o n  w a s  s c ann e d  c o n s tan t l y  

b e tw e e n  h a l f - ho u r l y  c o u n t s u n t i l  an  i nd i v i d u a l  w a s  s e e n  in 

o n e of  the c h o s e n c a t e g o r i e s  o f  b e h aviou r ,  wh i c h  w a s  t h e n  

f o l l ow e d  t h r o u g h  to  c omp l e t i o n . C a s ua l  no t e s  o n  t h e  

o c c u r r e n c e o f  a c t s  h e a r d  ( g r e e t i n g , p o s t - c o p u l a to r y  c a l l )  

o r  g l i mp s ed d u r i n g  f o c a l - i n d i v i d u a l  samp l i n g w e r e  a l s o  

c o l l e c t e d . Comb i n i n g t h e s e  d a t a  t h e n  pe rmi t s  an  e x am i n -

a t i o n  o f  t h e  f r e q u e n c y  o f  b e hav i o u r  p a t t e r n s ,  d e s c r ip t i o n  
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o f  t h e  a c t s  i n v o l v e d , and  a n a l y s i s  o f  s e q u e n c e s . 

P a i r - b o nd m a i n t e n a n c e  m a y  have  b e e n  u n d e r - r ep r e s e n t e d  

w i t h t h i s  m e t h o d  a s  t h e  r e l e v a n t  d i s p l ay s  a r e  l o w - k e y , 

o f t e n  f a i r l y  b r i e f , a nd i n c o n s p i c u o u s , and thu s e a s i l y  

m i s s e d . C o pu l a t i o n s  a r e  l o n g e r , v i s u a l l y  and aur a l l y  c o n -

sp i c u o u s , and  o c c u r  o n  o p e n  w a t e r . The t o t a l  c o u n t  o f  

c omp l e t e l y  a nd br i e f l y  o b s e r v e d  c o p u l ati o n s  i s  l i k e l y  t o  

b e  an  a c c u r a t e  me a s u r e  o f  t o t a l s e x u a l  a c t i v i t y . G r e e t i n g  

a n d  Tr i ump h c e r e mo n i e s  a r e  a l s o  h i g h l y  aud i b l e .  H o w e v e r , 

m o r e  t h a n  o n e  f am i l y  o r  p a i r  may  g r e e t  at  a t i m e  and  s u c h  

c o u n t s  w i l l  be i n a c c u r a t e  u n l e s s  v i s u a l l y  c o n f i rme d . 

4 . 3  RE S UL T S  

4 . 3 . 1 C o u r t s h i p  

4 . 3 . l a B e h a v i o u r  p a t t e r n s  o f  c o u r t s h i p  

I o b s e rv e d  c ou r t s h ip o n l y  o n c e . Mo s t  p a i r s  t a k i n g  

u p  b r e e d i n g t e r r i t o r i e s  o n  P u k e p u k e  Lagoon  a r e  a l r e ady o f  

a n  a g e  t o  b e  e s t ab l i s he d  b r e e d e r s , a s  s hown b y  t h e i r  s i z e  

and p l uma g e  c h a r a c t e r i s t i c s  ( B r a i t hw a i te l 9 8 l a )  and  a r e  

l i k e l y  to  b e  m a t e d  f o r  a t  l e a s t  s e v e ral  s e a s o n s . Al l 

ad u l t s  b r e e d i n g  i n  1 9 7 8  and  1 9 7 9  w e r e  p a i r - b o n d e d  w h e n  

t h e y  f i r s t  b e c ame  a c t i v e  t e r r i t o r i a l l y .  

T h e  p a i r  ob s e r v e d  c o u r t i n g w e r e  bo th  y o u n g  b i r d s , 

w i t h  a l l  f l i g h t  f e a t he r s b l a c k- t i p p e d , and  t h e  mal e b e g a n 

t o  d e f e nd a t e r r i to ry a we e k  � e f o r e  c o urt s h ip a c t i v i t i e s  

w e r e  o b s e r v e d . T h e i r  c o u r t s hip  c o n t a i n e d  t h e  s ame  e l eme n t s  

o f  p r e c op u l a t o r y  d i sp l a y a s  p a i r - bo n d  ma i n t e n a n c e , p l u s  

a g g r e s s i o n  t o wa r d s  e a c h  o t h e r  and o t her  i n d i v i d u a l s and  

a l s o  t h e  d e v e l opment  o f  s h a r e d  G r e e t i n g and T r i umph c e r e -

mo n i e s . 

l i a i s o n . 

O n e  c opu l a t i o n  w a s  s e e n , towards  t h e  e nd o f  t h e  

4 . 3 . l a i  P r e c o p u l a t o r y  e l e me n t s  

A f u l l  d e s c r i p t i o n  o f  p r e c o p u l a tory  b e h a v i o u r  i s  g i v e n  
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i n  4 . 3 . 3 :  Cop u l a t io n . T h o s e e l em e nt s  o f  p r e c o pu l a to ry 

d i sp l a y r e gu l a r l y  o b s e rv e d  i n  b o t h  c o u r t s h ip a n d  p a i r - b o n d  

m a i n t e n a n c e a r e  F a c i n g - To g e t he r  ( F T ) , C h e e k - Rub - L a t e r a l -

P r e e n  ( C RLP ) , H e a d - D i p  ( H D ) , a n d  H e a d - S h a k e  ( H S ) . N e c k -

D i p  ( N D )  o c c u r s i n  s o m e  s e q u e n c e s . 

4 . 3 . l a i i  A g g r e s s i v e  d i sp l a y s  

Th e s e a r e  d e s c r i b e d  fu l l y  i n  C h . 3 .  T h e  d i sp l a y s  u s e d 

i n  c o u r t s h i p , d i r e c t e d  t o w a r d s e i t h e r  t h e  p r o sp e c t i v e  

m a t e  o r  o t h e r  i n d i v i d u a l s ,  a r e  t h e  l o w - , m e d i u m - , a n d  h i g h 

i n t e n s i ty ( TH R
1 0

, T H R
m e  

T H R
h i

) t hr e a t d i sp l ay s . 

4 . 3 . l a i i i  G r e e t i n g  c e r e m o n y  

T h e  G r e e t i n g  c e r em o n y  ( G RE )  i s  p e r f o rm e d  b y  p a i r e d  

o r  c o ur t i n g  b i r d s ,  w i t h i n  f am i l y  g r oup s a n d , a f t e r  g e n e r a l 

i s e d f l o c k  d i s t u r b a n c e s , b y  app a r e n t l y  un r e l a t ed s w a n s  

( p e r hap s t ry i n g  t o  r e g a i n  c o n t a c t w i t h  m a t e s  o r  s i b l i n g s ) .  

T h e b i r d s  i n v o l v e d  h a v e  u su a l l y  b e e n  s ep a r a t e d  f o r  s o m e  

p e r i o d  o f  t i m e , o r  e l s e  a l e r t e d b y  s o m e  d i s t u r b a n c e .  

B i r d s  p e r f o rm i n g  a G RE app r o a c h  e a c h  o t h e r  c lo s e l y , 

n e c k s  e r e c t  a n d  f l u f f e d  a n d  b e n t  j u s t  b e l ow t h e  h e a d  s o  

t h a t  t h i s  i s  i n  a " p e nd a n t " po s i t i o n ( B o a s e  1 9 5 9 ) . T h e i r  

w i n g s m a y  b e  s l i g h t l y  r a i s e d . F r om t h e  p e nd a n t  p o s i t i o n  

e a c h  b i r d  j e r k s  i t s  h e a d  r e p e a t e d l y upwa r d s , g iv i n g  a 

b u g l i n g  c a l l  w i t h  e a c h  j e r k  ( F i g . 4 . 1 ) . 

T he r e  a p p e a r  t o  b e  two g r e e t i n g  c a l l s , a l t ho u g h  

f u r t h e r  a n a l y s i s  i s  n e e d ed t o  r e s o l v e  t h i s  p o i n t : 

T h e  f i r s t  i s  u s e d  b y  p a i r e d  o r  f am i l y  b i r d s . I t  i s  

qu i t e  m e l o d i o u s  a nd e n d s o n  a f a l l i n g  n o t e . N e c k  a n d  h e a d  

a r e  n o t  f u l l y  v e r t i c a l  a s  t h e  c a l l  i s  g i v e n . 

T h e  s e c o n d c a l l  i s  g i v e n  in  a l a r m i n g , a n d  po s s i b l y  

i n  h o s t i l e ,  s i t u a t i o n s , o r  w h e n  a s w a n  i s  a lo n e , a nd i s  

h a r s h e r  a n d  l ou d e r  t h a n  t h e  f i r s t , e n d i n g  o n  a r i s i n g  n o t e . 

T h e  n e c k  i s  v e r t i c a l  o r  pul l e d s l i g h t l y  b a c k ( c . f .  t h r e a t  

p o s t u r e ) , s o  t h a t  t he h e ad i s  po i n t e d  s t r a i g h t  up a f t e r  

e a c h  c a l l . I h a v e  h e a r d i t  a f t e r  T r ump e t  a n d  S l o w - W i n g -

F l ap t h r e a t  d i s p l a y s  b y  o t h e r , d i s t a n t , s w a n s , a n d  i t  i s  
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a l s o  g i v e n  b y  l o n e  b i r d s a s  t he y  � p p r o a c h  a g r oup . 

S w a n s  p e r f o r m i n g  a G RE c e r em o n y  u s u a l l y c a l l  a l t e r 

n a t e l y . I n  mo s t  c a s e s  t h e y  c a l l  w h i l e f a c i n g  e a c h  o t h e r , 

bu t o c c a s i o n a l l y  t h e y  s w im r o u nd i n  a c i r c l e .  At t h e  e n d  

o f  t h e  d i sp l a y t h e  b i r d s  r e l a x a nd c omm e n c e  p r e e n i n g  o r  

f e e d i n g . 

4 . 3 . l a i v  T r i ump h c e r emo n y  

A f t e r  a g g r e s s i v e  i n c i d e n t s  a G RE m a y  d ev e l op i n t o  

a T r i ump h ( T RI ) . I h a v e  s e e n t h i s  d i sp l ay g i v e n  o n l y  

b y  p a i r e d  b i r d s  w h i c h  a r e  d e f e n d i n g  t e r r i t o r i e s . I f  

p r e s e n t , c y g n e t s  m a y  j o i n  i n  wi t h  g r e e t i n g  c a l l s . 

O n e  p a r t n e r , u s u a l l y  t h e  m a l e ,  r e tur n s  t o  t h e  o t h e r  

a f t e r  a n  a g g r e s s i v e  i n c i d e n t  s t i l l  i n  a t h r e a t  p o s t u r e  

( T RI  o c c u r s  s i g n i f i c a n t l y  m o r e  o f t e n  t h a n  c h a n c e  a f t e r  h i gh 

i n t e n s i t y  t h r e a t s  - p < O . O l - and b o u n d a r y  P a r a d e s  - p< O . O O l ; 

s e e  C h . 3 )  T h e  o th e r  p a r t n e r  m a y  a l s o b e  g i v i n g a t hr e a t  

d i s p l ay . T h e y  b e g i n  w i t h G RE c a l l s ,  b u t  d o  n o t  r e l a x  

t h e i r  p l uma g e  a n d  e n d  t h e  s e r i e s  o f  c a l l s  b y  c u r v i n g  t h e i r  

n e c k s  w e l l  o v e r  s o  t h a t  t h e i r  h e a d s  p o i n t  a t  t h e  w a t e r , 

w i t h  w i n g s  s t i l l  r a i s e d  i n  t h r e a t  ( N e c k s - C u r v e d - Ov e r : N C O )  

A s im i l a r  p o s tu r e  i s  s o m e t i m e s s e e n  a f t e r  c o p u l a t i o n , b u t  

t h i s  l a c k s  t h e  r a i s e d -w i ng c ompo n e n t . D u r i n g  T R I  t h e  m a l e 

a n d  f em a l e  a r e  o r i e n t e d  s o  t h a t  t h e y  th r e a t e n  p a s t , n o t 

d i r e c t l y  a t , e a c h  o t h e r  ( F i g . 4 . 2 ) . F i n a l l y  t h e b i r d s  

r e l a x  s l o w l y  a n d  b e g i n  p r e e n i n g  o r  f e e d i n g , a l t ho u g h  f u r -

t h e r  t h r e a t s  m a y  a l s o  e n s u e . I h a v e  n o t  o b s e r v e d  S l o w-

W i n g - F l ap s  i mm e d i a t e l y  f o l l o w i n g  t h e  TRI ( c . f .  B r a i thwa i t e  

1 9 8 l b )  a l th o u gh t he y  m a y  o c c u r d u r i n g  s u b s e qu e n t  p r e e n i n g . 

4 . 3 . l b S e que n c e  o f  e v e n t s  d u r i n g  c o u r t s h i p  

T h e  ma l e  o f  t h e  c o u r t i n g  p a i r  o b s e r v e d  o n  Puk e p u k e 

L a g o o n  b e g a n  t o  d e f e nd a t e r r i t o r y  o n  o r  a r o u n d  2 4  - 2 5 / 1 / 7 9 ,  

w h i l e  s t i l l  a l o n e . A p a i r  o f  a d u l t s  w a s  a l r e a dy r e s i d e n t 

i n  t h e  a r e a , a n d  m a y  h a v e  g o n e  o n  to  b r e e d  t h e r e . T h e  

y o u n g  m a l e ' s  ( dY )  d e f e n c e  a c t i v i t i e s  i n v o l v e d  a s e r i e s  o f  
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P a r a d e s  ( P AR )  w i th t h e  � o f  t h i s  p a i r . A we e k  l a t e r  

( 3 1 / 1  - l / 2 / 7 9 )  a y o u ng f e ma l e  ( 9 Y )  wa s s e e n  i n  t h e  a r e a , 

f r e qu e n t l y  app r o a c h i n g  ITY i n  e i t h e r  an  Al e r t -U p r i g h t  ( A LU ) 

o r  l ow - i n t e n s i t y  t h r e a t  ( TH R1 0 ) p o s t u r e . Ma l e  Y r e s p o n d e d  

b y  c h a s i n g h e r , u s i n g  m e d i um- o r  h i g h - i n t e n s i t y  t h r e a t ; 

s h e  avo i d e d h im i n  ALU o r  TH R1 0 b u t  d i d  no t g o  f a r  and 

qu i c k l y  r e t u r n e d . B e t w e e n  th e s e  i n c i d e n t s , b o t h p e r f o rm e d  

b r i e f  p a i r - b o n d  ma i n t e n a n c e  d i s p l a y s e qu e n c e s  ( 4 . 3 . 2 ) . 

The  d a l s o  t h r e a t e n e d  o t h e r  b i r d s  w h o  e n t e r e d  h i s  t e r r i t o r y . 

F emal e Y d i d  no t " i n c i t e " t h e s e  a c t i o n s  a l t ho u g h  s h e  tw i c e  

c ha s e d  i n t r u d e r s h e r s e l f . F o l l o w i n g  su c h  i n c i d e n t s  t h e  

a g g r e s s o r  appr o a c h e d  i t s  p a r t n e r  g i v i n g g r e e t i n g c a l l s  and  

a mu t u a l  G RE c e r emo n y  d e v e l o p e d . 

a f t e r  t h r e a t e n i n g  e a c h  o t h e r . 

P a i r  ( �) Y a l s o gr e e t e d  

P a i r  Y r ema i n e d  t o g e t h e r  on  th e te r r i to r y , a c t ive l y  

d e fe n d i n g  i t , f o r  a t  l e a s t  t wo w e e k s a f t e r  crY ' s  a r r i v a l . 

T h e y  w e r e a l s o  s e e n  c o p u l a t i n g  o n c e , on t he t e r r i t o r y , o n  

1 4 / 2 / 7 9 .  O n  2 8 / 2 / 7 9  9Y  w a s  n o t  p r e s e nt on  t h e  t e r r i t o ry . 

M a l e  Y w a s  s t i l l  a c t i v e i n  d e f e n d i n g  i t , u s i n g  PARs and  

f r equ e n t  t h r e a t s  at  o t h e r  swans  i n  t h e  v i c i n i t y , b u t  a f t e r  

1 / 3 / 7 9  h e  t o o  w a s  g o n e . H i s  d e f e n d e d  a r e a  w a s  i n c o rp o r a t e d  

i n to t h e  t e r r i t o r y  o f  an  a d u l t , b r e e d ing , p a i r . 

4 . 3 . 2  P a i r - b o n d  m a i n t e n a n c e  

T h e  b e h a v i o u r  s e q u e n c e s  c o n s i d e r ed i n  t h i s  s e c t i o n , 

a l t h o u g h  c o n s i s t i ng  l a r g e l y  o f  d i sp l a y s  s e e n  e a r l y  in p r e 

c o pu l a to r y s e que n c e s , s ho w e d  n o  s i g n  o f  advan c i ng t o  c opul a -

t i o n . T h e y  w e r e  b r i e f , w i t h  l i t t l e  repe t i t i o n  o f  d i s p l ay s . 

U s ua l l y  o n e  p a r tn e r  p e r f o rm e d  at  a h i g h e r  i n t e n s i t y  t h a n  

t h e  o t h e r , w ho m i g h t n o t  j o i n i n  a t  a l l . I t  i s  po s s i b l e  

t h a t  t h e s e  s e qu e n c e s  m a y  r e pr e s e n t  unsuc c e s s f u l  a t t emp t s  

b y  o n e  m e mb e r  o f  the  p a i r  t o  s o l i c i t  90pu l a t i o n s . 

P a i r - bond  m a i n t e n a n c e  b e h av i o u r , a s  d e f i n e d h e r e , wa s 

o b s e r v e d  r e l a t i v e l y  i n f r e qu e n t l y  ( N  = 5 4 c . f .  1 2 7  c opu l a t i o n s ) ,  

p e r hap s b e c a u s e  the  b e h a v i o u r  p a t t e r n s  invo l v e d  a r e  i n c o n -

sp i c u o u s . I t  i s  qu i t e  po s s i b l e  t h a t  s o me w e n t  comp l e t e l y  

u n no t i c e d o r  we r e  e r r o n e o u s l y  c l a s s i f i e d  a s  p r e e n i n g  o r  
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4 . 3 . 2 a B e h a v i o u r  p a t t e r n s  o f  p a i r - b o n d  m a i n t e n a n c e  

1 0 8  

A f u l l  d e s c r ip t i o n  i s  g i v e n  i n  4 . 3 . 3  ( C o p u l a t i o n ) . 

L i k e c o u r t s h ip , p a i r - b o n d  m a i n t e n a n c e  invo l v e s  H e a d - D ip , 

H e a d - S h a k e , F a c i n g - To g e t h e r , C h e e k - Ru b - L a t e r a l - P r e e n  a n d  

Re l a x e d -Q p r  i g h  t ( RE U )  . N e c k -D i p s  o c c u r  i n  s o m e  s e que n c e s , 

a n d  S l o w - W i n g - F l ap , G r e e t i n g  o r  T r i umph , and  c ro s s i ng  o f  

t h e  � · s n e c k  o v e r  t h e  f em a l e ' s  ( d/ Q )  a r e  i n f r e q u e n t  a d d i t i o n s . 

4 . 3 . 2 b S e q u e n c e  o f  e v e n t s  d u r i n g  p a i r - bo n d - m a i n t e n a n c e 

d i sp l a y  

P a i r - bo nd m a i n t e n a n c e  d i s p l a y s  a r e  o f t e n b r i e f  ( a  f e w  

s e c o n d s ) a n d  no t o bv i o u s . O n e  sw a n  f a c e s  i t s  p a r t n e r  i n  

RE U o r  F a c i n g - T o g e t h e r , a n d  t h e n  g i v e s  a b r i e f  s e r i e s  

( 1  - 4 r ep e t i t io n s )  o f  H e a d - D i p - H e a d - S h a k e  a n d  C h e e k - Ru b -

L a t e r a l - P r e e n . T h e  p r e e n i n g  c o mpo n e n t  m a y  c o n t i n u e  f o r  

s o me  t i m e , a n d  m a y  b e  f o l l o w e d  b y  a n o t h e r  H D - H S  s e r i e s . 

A l t h o u g h  t h e s e  a c t s  a r e  s im i l a r  t o  n o rm a l  c o m f o r t  mov e me n t s  

u s e d i n  p r e e n i n g  a n d  b a t h i n g  ( M c K i n n e y  1 9 6 5 ) , t h e y  d i f f e r  

i n  t h a t  t h e y  a r e  p e r f o rm e d  mo r e  s l o w l y a n d  a r e  e x a g g e r a t e d  

i n  f o rm . T h e  b i r d s  m a y  t h e n  b e g i n  p r e e n i n g  i n  e a r n e s t , 

o r  r e tu r n  t o  f e e d in g  o r  s o m e  o t h e r  a c t i v i t y . 

4 . 3 . 2 c I nv o l v e m e n t  o f  � a n d  Q i n  p a i r - bo n d  ma i n t e n a n c e  

P e r f o r m an c e  o f  t he s e  s e q u e n c e s  w a s  o f t e n  o n e - s i d e d . 

O f  5 4  s e q u e n c e s  3 7  ( 6 8 . 5 2 % )  i n v o l v e d  a a n d  Q ,  b u t  1 7  

( 3 1 . 4 8 % )  w e r e  g i v e n  b y  t h e � o n l y . 

T a b l e 4 . 1 c o mp a r e s  t h e  c ompo s i t i on o f  s e qu e n c e s  p e r -

f o rm e d  b y  t h e  a a n d  b y  t h e p a i r . T h e r e  i s  no s i g n i f i c a n t  

d i f f e r e n c e  ( ci-.. = 0 . 0 1 ,  x 2 = 4 . 9 1 0 6 ,  d f  = 6 ;  N S ) b e tw e e n  

t h e  two . 

4 . 3 . 2 d C o n t e x t  o f  p a i r - b o n d  m a i n t e n a n c e  d i s p l a y  

P a i r - bo nd m a i n t e n a n c e  d i sp l a y app e a r e d  t o  b e  c l o s e l y  

r e l a t e d  t o  f e e d i n g  a n d  p r e e n i n g . T a b l e  4 . 2  s u g g e s t s  t h a t  



1 0 9  

t h e  a c t i v i t y  p r e c e d i n g  a s e q u e n c e  i s  o f t e n r e t u r n e d  t o  o n c e  

t h a t  s e q u e n c e  i s  e n d e d . T h e  e x c ep t i on i s  a g g r e s s i o n , 

a f t e r  w h i c h  p a i r - b o n d  m a i n t e n a n c e  t u r n s  t o  p r e e n i n g . T ab l e 

4 . 2  e x am i ne s t h e r e l a t i o n s h i p b e t w e e n  a c t i v i t i e s  p r e c e d i n g  

a n d  f o l l ow i n g  p a i r -b o n d  m a i n t e n a n c e  s e q u e n c e s . I t  s ho w s  

t h a t  p a i r - b o n d  s e qu e n c e s  a r e  mo s t  l i ke l y  t o  o c c ur w i t h i n  

b o u t s  o f  f e e d i n g  a n d  p r e e n i n g  ( F i s c h e r  e x a c t  p r o b a b i l i t y  

t e s t , p = 0 . 0 0 0 3 9 ) . T h e n  i t  i s  l i k e l y  t h a t  t h e  " N o t  r e -

co r d e d "  ( N R )  r o w , f o r  p r e c e d i n g  a c t s , c o mp r i s e d  m a i n l y  

f e e d i n g  a nd p r e e n i n g . A g g r e s s i o n  i s  n o t  l i k e l y t o  b e  a 

c o mp o n e n t  o f  N R  a s  m o s t  t hr e a t  s e qu e n c e s  o b s e r v e d  ( N  "> 9 0 0 : 

C h . 3 )  w e r e f o l l o w e d  t hr o u g h  a n d  s u b s e q u e n t  a c t i o n s  no t e d . 

O n l y  9 w e r e  o b s e r v e d  t o  p r e c e d e  " p a i r - b o n d  m a i n t e n an c e "  

s e q u e n c e s ,  a l t ho u g h  m a ny mo r e  l e d  i n t o  G r e e t i n g  c e r e mo n i e s . 

4 . 3 . 2 e C omp o s i t i o n o f  p a i r - b o n d  s e q u e n c e s  

D i s p l a y s  w e r e  g e n e r a l l y  o f  l ow i n t e n s i t y , and  s o me  a c t s  

s e e n i n  m o s t  c op u l a t o r y  s e q u e n c e s  w e r e  r a r e  o r  ab s e n t  

( T a b l e  4 .  3 a & b ) . T h e  mo s t  c o mm o n  ( i n 5 0 % +  o f  s e q u e n c e s )  

p a t t e r n s  we r e  p r e d o m i n a n t l y t h o s e  d e r iv e d  f ro m  w a s h i n g  a n d  

p r e e n i n g : H D , H S  a n d  C RL P . 

T h i s r e s u l t  m a y  b e  c omp a r e d  w i th t h e  s ame  b e h av i o u r  

p a t t e r n s  f ro m  8 2  c op u l a t i o n s  fo r w h i c h  l e n g t hy s e qu e n c e  d a t a  

a r e  a v a i l ab l e  ( T a b l e  4 . 3 b : d a t a  f rom S e c t i o n  4 . 3 . 3 ) . 

I t  i s  app a r e n t  t h a t  s om e  b e h a v i o u r  p a t t e r n s  o c c u r i n  c o p 

u l a t o r y  s e q ue n c e s  w i t h  g r e a t e r  o r  l e s s e r  f r e qu e n c y  t h a n  

t h e y  d o  i n  p a i r - b o n d  m a i n t e n a n c e  s e q u e n c e s .  T a b l e 4 . 4 

d em o n s t r a t e s  t h a t  t h e  f r e qu e n c y  c ompo s i t i o n  o f  t he two 

s e qu e n c e  t yp e s i s  d i f f e r e n t in s o m e  r e s p e c t s . E x am i n a t i o n  

o f  
o b s e r v ed 

s c o r e s  f o r  e a c h  c e l l  s u g g e s t s  t h a t  t h e  d i f f e r -
e x p e c t e d  

e n c e  l i e s  m a i n l y w i t h  t h e  f r e qu e n c i e s  o f  C RLP , 01 9 ,  N D  a n d  

N D h i  ( s e e  T ab l e  4 .  5 f o r a b br e v i a t i o n s ) . 

A s e r i e s  o f  2 x 2  c o n t i n g e n c y  t a b l e s , c omp a r i n g  t h e  

numb e r  o f  s e q u e n c e s  c o n t a i n i ng  a g i v e n  d i s p l a y  p a t t e r n , 

p r o d u c e s  t h e  f o l l ow i n g  r e s u l t s : RE U ,  F T , �/ Q ,  ND a n d  N D
h i  

o c c u r  a t  a s i g n i f i c a n t l y  h i g h e r  f r e qu e n c y  t h a n  i n  p a i r -



TABLE 4 . 1  F RE Q U E N C Y  OF P A I R- B O N D  MA I N T E N A N C E  D I S P L A Y  P A TT E RN S  I N  

S E Q U E N C E S  P E RF O RM E D  B Y  T U R  PA I R  A N D  B Y  T H E  MA LE O N L Y  

d i s p l a y p a t t e r n s
a 

RE U F T  H D  H S  C RLP N D  O TH E R  

d' o n l y  ( N )  8 7 1 4  1 5  1 5  4 4 

( f )  1 1 . 9 4 1 0 . 4 5 2 0 . 9 0  2 2 . 3 9 2 2 . 3 9 5 .  9 7 5 . 9 7 

t o t a l  

6 7  

d' a nd Q 2 4  2 2  2 7  3 6  3 5  2 7  1 5  1 8 6  

t o t a l  

1 2 . 9 0 1 1 . 8 3 1 4 . 5 2 1 9 . 3 5 1 8 . 8 2 1 4 . 5 2 8 . 0 6 

3 2  2 9  4 1  5 1  5 0  3 1  1 9  2 5 3 

H : no  d i f f e r e n c e  e x i s t s  b e tw e e n  � a nd 6- o n l y  s equ e n c e s  in  t h e 
0 

f r e qu e n c y  o f  d i sp l a y p a t t e r n s  

� = o . o 1 d f  = 6 x
2 

= 4 . 9 1 0 6  

A c c ep t  H 
0 

a :  s e e  T a b l e  4 . 5  f o r  s t a n d a r d  b e h av i o u r a l  a b b r e v i a t i o n s  ..... 
..... 
0 



TAB LE 4 . 2 

i n i t i a l  d a t a  

RE U 

RE U 1 

a g g n  1 

f e ed 0 

p r e e n  1 

o t h e r  1 

2 4 
c 

1 :  a g g r e s s i o n  

AN E XA M I NAT I O N  OF THE L INKS  B E TWEEN  

P A I R- B O N D  MA I N TE NANCE D I S P LAY S E Q UE N C E S  

A N D  O T H E R  AC T I V I T I E S 

a c t  f o l l o w i n g d i sp l ay s e qu e n c e  
1 

l l l  

( R )  a g g n ( A ) f e e d  ( F )  p r e e n  ( p ) o t h e r  

0 2 l l 

0 2 6 0 
0 5 0 1 

0 0 3 0 
0 0 3 1 
0 9 1 3  3 

( 0 )  

T h e s e  d a t a  m u s t  b e  m a n ipu l a t ed b e f o r e  s t a t i s t i c a l a n a l y s i s  

c a n  b e  p er f o rmed , a s  t h e  o b s e rv e d  numb e r s i n  m a ny c e l l s  a r e  

l o w . D .  D rumm o n d  ( p e r s . c omm . ) s u g g e s t e d  c o mb i n i n g  s o me  

d a t a o n  t h e  b a s i s  o f  th e i r 
o b s e r v e d  

r at i o s . The  d a t a  
e xp e c t ed 

s o  c o mb i ne d  a r e  ( RE U - ag g n - o th e r ) a nd ( f e e d -p r e e d ) . 

A F i s h e r  e x a c t  p r o b a b i l i ty t e s t  w a s  p e r f o rm e d  o n  t h e  

r e s u l t i n g  t a b l e : 

RE U - a g g n - o t h e r  

s e l f  

o t h e r  

p = 0 . 0 0 0 3 9  

2 

1 7  

1 9  

f e e d /p r e e n  

8 

2 

1 0  

1 0  

1 9  

2 9  

i . e  th e r e  i s  a n  e x t r e m e l y  l o w  p robab i l i t y  t h a t  t h e  o b s e rv e d  

r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  p a i r - b o n d  m a i n t e n an c e d i s p l ay and 

t h o s e  a c t i v i t i e s  f r e qu e n t l y  p r e c e d i n g  and f o l l ow i n g  t h e  

d i s p l a y  i s  a r a nd o m  o n e ; p a i r -bond  m a i n t e n a n c e  d i s p l a y i s  

f r e que n t l y  p r e c e d e d  a n d  f o l l o we d  b y  p r ee n i n g  a n d  f e ed i n g . 

� r 
5 
9 

6 

4 

5 

2 9  



T A B L E  4 . 3 a 

RE U 

no . s e q u e n c e s  3 2  
wh e r e  d i s p l ay s e e n  

f r e q u e n c y  ( n/ 5 4 )  5 9 . 2 6 
o f  d i s p l a y 

TAB LE 4 .  3 b  

RE U 

no . s e q u e n c e s  6 8  
wh e r e  d i s p l ay s e e n  

f r e q u e n c y  ( n / 8 2 )  8 2 . 9 3  
o f  d i s p l ay 

F T  

2 9  

F RE Q U E N C Y  OF O C C U RRE N C E  O F  T H E  B E H AV I O U R  P AT T E RN S  S E E N  

I N  P A I R - B O N D  M A I N T E N A N C E  D I S P L A Y  S E Q U E N C E S  ( N  = 5 4 )  

d i s p l ay p a t t e r n s
a 

H D  H S  . C RL P  G/ Q  
w i n g -

N D  N D
h i  

G RE /  
D R  

f l ap T R I  
4 1  5 1  5 0  2 8 2 3  8 7 2 

5 3 . 7 0 7 5 . 9 3 9 4 . 4 4 9 2 . 5 9 3 . 7 0 1 4 . 8 1 4 2 . 5 9 1 4 . 8 1 1 2 . 9 6 3 . 7 0 

t o t a l  
a c t s  

2 5 3  

F RE Q U E N C Y  O F  T H O S E B E H AV I O U R  P A T T E RN S  S E E N  I N  C O P U L A T O R Y  S E Q U E N C E S  

( N  = 8 2 ) W H I C H A L S O  O C C U R  I N  P A I R- B ON D  M A I N TE N AN C E  S E Q U E N C E S  

F T  H D  

7 9  6 9  

9 6 . 3 4 8 4 . 4 1 

d . a 
1. s p l a y p a t t e r n s  

H S  C RL P  d/ Q 

8 2  4 1  7 7  

1 0 0 . 0  5 0 . 0 0 9 3 . 9 0 

w i n g -
f l ap 

0 

0 . 0 0 

G RE /  t o t a l  
N D  N D

h i  
D R  

T RI a c t s  
8 1  6 1  0 0 5 5 8  

9 8 . 7 8 7 4 . 3 9 0 . 0 0 0 . 0 0 

a :  s e e  T a b l e  4 . 5  f o r  e x p a n s i o n  o f  a bb r e v i a t i on s 
1-' 

1-' 

tv 



T AB LE 4 . 4  C O M P A RI S O N  OF B E HAV I O U R  P AT T E RN S  C OMMON 

T O  P A I R- B O N D  M A I N TE NA N C E  AND 

C O P U LA T O RY D I S P LAY S E Q UE N CE S 

p a i r - b o n d  c o pu l a t i o n  
o b s e rv e d  e xp e c t e d  o b s e r v e d  exp e c t e d  t o t a l  

RE U 3 2  2 9 . 7 2 6 8  7 0 . 2 8 1 0  0 

F T  2 9  3 2 . 1 0 7 9  7 5 . 9 0 l O B  

H D  4 1  3 2 . 6 9 6 9  7 7 .  3 0 1 1 0  

H S  5 1  3 9 . 5 3 8 2  9 3 . 4 7 1 3 3  

C RLP 5 0  2 7 . 0 5 4 1  6 3 . 9 5 9 1  

(Jj 9. 2 2 3 . 4 8 7 7  5 5 .  5 2  7 9  

N D  2 3  3 0 . 9 1 8 1  7 3 . 0 9 1 0 4 

ND
h i  

8 2 0 . 5 1 6 1  4 8 . 4 9 6 9  

t o t a l  2 3 6  5 5 8  7 9 4  

1 1 3  

H : t h e r e i s  n o  d i f f e r e n c e  i n  t h e  f r e qu e n c y  o f  b e h a v i o u r  
0 

p a t t e r n s  o c c u r r i n g i n  p a i r -b o nd - m a i n t e n a n c e  a n d  

c o pu l a t i o n 

(j.. 0 . 0 1 

s e q u e n c e s . 

d f  = 7 x
2 

7 7 . 8 2 5 0  r e j e c t  H 
0 

A t  l e a s t  s o m e  c e l l s  v a r y  f r o m  t he v a l u e s e xp e c t e d  
o b s e rv e d  

u n d e r  H . F r o m  e x a m i n a t i o n  o f  
d 

v a l u e s  t h e s e  
o e xp e c t e  

app e a r  t o  b e  C RLP , �19 , ND , a n d  N D
h i

. A s e r i e s  o f  2 x 2  x
2 

t a b l e s ,  c omp a r i n g  t h e  n u m b e r  o f  s eq u e n c e s h a v i n g  a g i v e n  

d i sp l a y p a t t e r n , p r o d u c e s  t h e  f o l l ow i n g  r e s u l t s  ( �  = 0 . 0 1 ,  

d f  = 1 ) : RE U , F T ,  cJ/9 ,  N D , N D
h i  

o c c ur s i g n i f i c a n t l y mo r e  

o f t e n  t h a n  e xp e c t e d  ( p < O . O l f o r  RE U ,  p < O . O O l  f o r  a l l  o th e r s )  

i n  c o p u l a t o r y  s e q u e n c e s , w h i l e  C RLP o c c ur s s i g n i f i c a n t l y  

m o r e  o f t e n  ( p < O . O O l )  i n  p a i r -b o n d  m a i n t e n an c e  s e qu e n c e s . 

( S e e  T ab l e  4 . 5 f o r  e xp a n s i o n  o f  a bb r ev i a t i o n s . )  

N OTE : pair-bond m a·1 ntenance displays are br ief , in t ima te  sequences performed 

by a lre ady-bon ded b irds .  T hey compr ise ac ts  seen early in 

pre- copulatory sequences  but do not proceed further. 



TAB L E  4 . 5  

Abb r ev i a t io n  

ALU 

CALL 

C RLP  

D R  

F T  

G RE 

H D  

H S  

M O  

N C O  

N D  

N O S  

N P P  

P A R  

E XP AN S I O N S  O F  ABBRE VI AT I O N S  US E D  I N  

CHAPTE R  4 ( De s c r ipt i o n s  g iv e n  i n  C h . 4 ,  

u n l e s s  s t at e d  o th e r w i s e )  

E xp an s i o n  

1 1 4  

A l e r t - Upr i g h t : v i g i l ant  po s tu r e  ( Ch .  2 )  

P o s t - c op u l a t o r y  c a l l 

C h e e k - Ru b - L a t e r a l - P re en : p r e c op u l ato r y  a c t  

D r i n k  ( g e n e r a l  t e rm ; n o  d e s c r ip t i o n )  

F a c i n g - T o g e t he r : p r e c op u l a t o ry 

G r e e t i n g  c e r emony  

H e ad - D i p : pre c opu l a to ry 

H e a d - S h ak e : p r e c opu l ato ry 

Moun t i n g : c opul a t i o n  

N e c k s - Cu r v ed - Ov e r : o c cu r s  i n  b o t h  TRI  a n d  

copu l a t o r y  d i s p l ay ; p o s t - c op u l a t o r y  

N e c k - D i p : h a s  l ow ( ND )  and h i g h  ( NDh i ) 

i n t e n s i t i e s ;  p r e c op u l a t o r y  

N e c k s - Ou t s t r e t c he d : po s t - c o p u l a t o r y  

N ib b l e - P r e e n - P a r t n e r : p r e c o p u l a to ry 

P ar a d e : h i g h - i n t e n s i t y  t hr e a t  u se d  i n  b o und ary  

d i sp ut e s  ( Ch .  3 )  

P o s t - c op u l a t o r y  p r e e n i n g  

R e l a xe d - Up r i gh t : v i g i l ant  po s t u r e  ( Ch .  2 )  

P P  

RE U 

T H R1 0 1 
L ow - , m e d i um- , m e , h i  and  h i gh - i n t e n s i ty t h r e a t  

T RE 

TRI  

T RU 

r:J/Q , Q/cJ' 

<(P RO 

d i sp l a y s  ( Ch .  3 )  

T r e ad ing : c opu l a t i on 

T r i umph c er emo n y  

T rump e t : t hr e a t  d i s p l ay ( Ch .  3 )  

� n e c k  c r o s s e s  b a s e  o f  Q ' s , o r  vi c e  v e r s a , 

d u r i n g  H D  o r  N D  

Q i n  p r o n e  po s i t io n ,  f o r  mo u n t i n g  



1 1 5  

b ond m a i n t e n a n c e s e q u e n c e s , wh i l e  t h e  r e v e r s e  i s  t r u e  f o r  

C RL P ( T a b  1 e 4 . 4 ) . 

4 . 3 . 3  Copu l a t i o n  

A l a r g e  numb e r  o f  d i sp l ay s , a n d  t e mp o r a l l y - r e l a t e d  

n o n - d i s p l ay b e h a v i o ur p a t t e r n s , a r e  i nv o l v e d  i n  cop u l a t i o n . 

4 . 3 . 3 a B e ha v i ou r  p a t t e r n s  o f  c o pu l a t i o n  

� P r e c o p u l a t o r y  d i s p l a y 

( a ) N e c k  f e a th e r s  a r e  f l u f f e d , g i v i n g  t h e  n e c k  a b l o a t e d 

app e ar a n c e ,  up t o  a n d  i n c l ud i n g  t h e  p o s t - c opu l a t o r y  c a l l . 

( b ) H e ad - D i p  ( H D )  : t h e  h e ad i s  l o w e r ed a n d  d ip p e d  b r i e f l y  

i n t o  t h e  w a t e r  ( F i g . 4 . 3 a ) . 

( c ) N e c k - D ip ( N D ) : o c c ur s  a t  two i n t e n s i t i e s . I n  t h e  

l ow e r  o f  t he s e  ( N D )  o n l y  t h e  n e c k  i s  i mm e r s ed , d ip p i n g  

n e a r - ho r i z o n t a l l y  u n d e r  wa t e r . At h i g h e r  l e v e l s  o f  e x -

c i t em e n t  ( N D
h i

) ,  b o t h  n e ck a n d  s h o u l d e r s  a r e  p l u n g e d  

f o r wa r d  u nd e r  w a t e r . T h e  m o v e m e n t s  a r e  s im i l a r  t o  t h e  

p l u n g i n g  s e e n  w h e n  s w a n s  a r e  b a t hi n g  ( F i g . 4 . 3 b ) . 

( d )  H e a d - S h ak e  ( H S ) : o c c u r s  a f t e r  H D  and N D . S e e n  a s  t h e  

h e ad i s  r a i s e d  f r om t h e  w a t e r , i t  i s  s l o w e r  t h a n  h e a d 

s h a k e s s e e n i n  n o r m a l ( p r e e n i ng ) si t u a t i o n s  ( F i g . 4 . 3 c )  

( e ) !-1 a 1 e - n e  c k - o v e r  - f e m  a 1 e ( c::l' I 9 ) : a t  t i me  s t h e C1' m a y  p e r  -

f o rm HD  o r , m o r e  u s ua l l y , N D , w i t h  h i s  n e c k  o v e r  t h e  

b a s e  o f  t h e  9 ' s . 

i n t o  t h e  w a t e r . 

I n  N D s  t he 9 i s  o f t e n  p u s h e d  d o w n  

T h i s  s i t u a t i o n  i s  r e v e r s ed i n  s om e  

c o p u l a t i o n s , w i th t h e  9 ' s  n e c k  c r o s s i n g t he C!'' s ,  b u t  

t h e  m o r e  u su a l  c::l'/ 9 i s  g i v e n  b e f o r e  m o un t i n g  o c c u r s . 

c::l'/ 9 m a y  s t i mu l a t e  t h e  9 to e n t e r  the  p r o n e  po s i t i o n , 

p r i o r  t o  m o u n t i n g  ( F i g . 4 . 3 d ) . 

( f ) F a c i n g - To g e t h e r ( F T )  o c cu r s  b e tw e e n  H D , N D  a n d / o r  

r i t u a l i s ed p r e e n i n g . T h e  p a r t n e r s  f a c e  e a ch o t h e r  

w i t h  a s l ow d e l i b e r a t e  m o v e me n t , n e c k s  a n d  h e a d s  i n  

t h e  A l e r t - Up r i g h t  ( AL U )  p o s t u r e  b u t  w i t h  n e c k s  f l u f f e d  
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a n d  h e a d s  s l i g h t l y  b e l ow ho r i z o n t a l  ( F i g . 4 . 4 a ) . 

( g )  C h e e k - Ru b - L a t e r a l - P r e e n  ( C RLP ) : th i s  i s  a s l ow p r e e n 

i n g  m o v e me n t , r o l l i n g  t he h e a d  a s  we l l  a s  mov i n g  h e ad 

a n d  n e c k  b a c kw a r d s  a n d  f o r w a r d s  a l o n g  o n e  s i d e  - n o t  

n e c e s s a r i l y  t h e  s i d e  c l o s e s t  t o  t h e  m a t e  ( F i g . 4 . 4 b ) . 

( h )  N i b b l e - P r e e n - P a r t n e r  ( N PP ) : o c c a s i o n a l l y  t h e  cJ' n ib b l e s  

a t  t h e  b a s e  o f  t he Q ' s  n e c k , o f t en  w h i l e  s h e  p e r f o r m s  

N D . T h i s  i s  s im i l a r  t o  t h e  a c t i o n  o f  g r a s p i n g  t h e  ? ' s  

n e c k  p r io r  t o  t r e a d i n g , e x c e p t  t h a t  t h e  b a s e , r a t h e r  

t h a n  t h e  m i d d l e  o f  t he n e c k ,  i s  he l d  ( F i g . 4 . 4 c ) . 

( i )  F e m a l e  P r o n e  ( t;JP RO ) : i n s t e ad o f  r i s i n g  up f r om a N D  

t h e  f e m a l e  r e m a i n s  p r o n e  o n  t h e  w a t e r , w i t h  n e c k  o u t -

s t r e t c h e d . S h e m a y  a c t i v e l y  m a n o e u v r e  h e r s e l f  u n d e r  

t he d .  M o u n t i n g  d o e s  n o t  a l wa y s  f o l l ow i mm e d i a t e l y  

a f t e r  Q P RO ( F i g . 4 . 4 d ) . 

B .  C o p u l a t i o n  

( j )  Mou n t i n g  ( MO ) : u s u a l l y  o c c u r s  a f t e r  t h e  Q h a s  e n t e r e d  

t h e  9P RO p o s i t i o n , a l t h o ugh a � may a t t e m p t  t o  MO 

b e f o r e h i s  ma t e  i s  r e a d y . T h e  cJ' p u s h e s  h im s e l f  o n to 

h e r  b a c k , s e i z e s  her n e c k ( u s u a l l y  in the m i d d l e : 

7 3 / 7 6  t r e a d i n g s )  wi t h  h i s  b i l l , and  t a i l - wa g s  ( TW )  t o  

e v e r t  h i s  p e n i s .  T h e  9 ' s  t a i l i s  l i f t e d , f a c i l i t a t i n g  

c l o a c a l  c o n t a c t ; h e r  b o d y  a n d  n e c k a r e  s ub m e r g e d 

( P l a t e 4 . 1 ) . 

( k )  Tr e a d i n g  ( T RE ) : i n t r om i s s i o n  i s  s i g n a l l e d b y  s e v e r a l  

d o w nwa r d - & - f o rw a r d  t hr u s t s  o f  t h e  d ' s t a i l . At  t h e  

s a m e  t i m e t h e  9 b e g i n s  t o  r a i s e  h e a d  a n d  n e c k  o u t  o f  

t h e  wa t e r  ( F i g . 4 . 5 a ) . 

C .  P o s t c o p u l a t o r y  d i sp l a y  

( 1 )  P o s t c o p u l a to r y c a l l  ( CA L L )  t h i s  a n d  o n e  o r  b o t h  o f  

t h e  two f o l l o w i n g  d i sp l a y s  o c c u r  i f  T RE i s  s u c c e s s f u l l y  

c o mp l e t e d . E i t h e r  s e x  may c a l l  f i r s t , o r  e l s e  t h e  

� a nd 9 b e g i n  c a l l i n g  t o g e t h e r . T h e  n um b e r  o f  c a l l s 

v a r i e s  f r om 2 t o  1 2  ( F i g . 4 . 6 a ;  P l a t e  4 . 2 ) . 



F I G U RE 4 . 3 :  P r e c o p u l a t o ry d i s p l a y 

( a )  H e a d - D i p  

( b )  N e c k - D ip s , l ow a n d  h i g h  i n t e n s i t y 

( c )  H e a d - S h a k e  

( d ) a ne c k  o v e r  f em a l e ' s  
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d)  cJ/Q 



F I G U RE 4 . 4 :  P r e c op u l a to r y  d i sp l a y 

( a )  � a nd Q F a c i n g - To g e t h e r  

( b )  C h e e k - Ru b - La t e r a l - P r e e n  

( c )  � r e a c h i n g  t o  N i b b l e - P r e e n - P a r t n e r  

o n  n e c k  

( d )  Q e n t e r i ng P ro n e  p o s i t i o n  
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a) FT 

bl  CRLP 

c l  CiNPP d) Q PRO 



P LATE 4 . 1 :  Mo u n t i ng  ( MO ) , w i th t h e  m a l e  o n  t h e  f e m a l e ' s  b a c k  

a n d  t a i l - w a g g i n g  t o  e v e r t h i s  p e n i s  





F I G U RE 4 . 5 :  T r e a d i n g  
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P LA T E  4 . 2 :  P o s t - c op u l a to r y  C a l l  ( CALL ) , w i t h  

t h e  m a l e c l o s e r t o  t h e  c a m e r a  



--

-

-



F I GU RE 4 . 6 :  P o s t - c op u l a t o r y  d i sp l a y  

( a ) P o s t - c o p u l a t o r y  C a l l  b y  � a n d  9 
( b )  N e c k - O u t s t r e t c he d  ( Q )  

( c ) N e c k - Cu r v e d - O v e r  ( �) 
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a)  Ci & Q CALL 

b)  Q NOS 
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( m )  N e c k s - O u t s t r e t c h e d  ( N O S ) : a f t e r  C A L L  t h e  p a r t n e r s  

s w i m  i n  a c i r c l e  a b o u t  e a c h  o th e r , n e c k s o u t s t r e t c h e d  

a t  a b o u t  4 5
° 

b e l ow ve r t i c a l  a n d  h e a d s  ho r i z o n t a l  o r  

po i n t i n g  d o w nw a r d s  ( F i g . 4 . 6 b ) . 

( n ) N e c k s - C u r v e d - O v e r · ( N C O ) : r ep l a c e s  o r  p r e c e d e s  N O S  

i n  a s ma l l  p r opo r t i o n  o f  m a t i n g s  ( 2 6 . 5 0 % :  3 0/ 1 1 7  

s e q u e n c e s  w i t h  s u f f i c i e n t  d a t a  f o r  a n a l y s i s ) , u s u a l l y  

wh e n  o t h e r  s wa n s  a r e  c l o s e  b y . Ma l e  a nd f ema l e  s i t  

f a c i n g  e a c h  o t h e r , o r  s wi m  i n  a c i r c l e , w i t h  n e c k s  

c u r v e d  w e l l  o v e r  a nd b i l l s  p o i n t i n g  t o  t h e  w a t e r . 

Th i s  d i sp l a y m a y  b e  p e r f o rme d by t h e  � o n l y , w h i l e 

t h e \) g i v e s  N OS ( F i g . 4 . 6 c ) . 

S u b s e q u e n t l y  t h e  p a i r  b e c o m e s  mo r e  r e l a x e d , u s u a l l y  

p a s s i n g  t h r o u g h  t h e  A L U  p o s t u r e , a nd the n c om m e n c e s  

p r e e n i n g  a n d  b a t h i n g . P r e e n i n g  s t a r t s  a t  t h e  c l o a c a l  

r e g i o n  a n d  t h e n  b e c o m e s  mo r e  g e n e r al i s e d . T h e r e  i s  s o m e  

u n c e r t a i n t y  a s  t o  w h e t h e r  po s t c o p u l a t o r y  b a t h i n g  i s  " a  

n o �m a l , f un c t i o n a l  r e s po n s e  o r  an  i r r e l e v a n t  a c t i v i t y "  

( Mc K i n n e y  1 9 6 5 ) . 

4 . 3 . 3 b S e qu e n c e o f  e v e n t s  d u r i n g  c opu l a t i o n  

A B l a c k  S w a n  p a i r  i n t e n d i n g  t o  copu l a t e  s wi ms a p a r t  

f r om o t h e r  b i r d s , i n  a p a r t i c u l a r l y e r e c t  p o s t u r e  a n d  w i t h  

t h e i r  n e c k  f e a t h e r s s t a r t i n g  t o  f l u f f . O t h e r  s w a n s r a r e l y  

a p p r o a c h  w i t h  t he app a r e n t  i n t e n t o f  d i s r up t i n g  t h e  c o p -

u l a t i o n , b u t  m a y  f e ed o r  w a t c h  n e a r b y . T h e  s e que n c e  o f  

e v e n t s  i n  a c op u l a t io n  i s  s ho wn d i a g r amma t i c a l l y  i n  F i g . 

4 .  7 .  O n c e  a c o pu l a t i o n  r e a c h e s t h e  s ta g e  o f  ND�/ Q , i t  i s  

u s u a l l y  c o mp l e t e d .  ( S e e  T a b l e 4 . 5  f o r  a bb r e v i a t i o n s . )  

4 . 3 . 3 c D u r a t i o n  o f  s e q u e n c e s  

D a t a  o n  d u r a t i o n  a r e  a v a i l a b l e f o r  o n l y  1 8  p a i r - b o n d  

m a i n t e n a n c e  s e q u e n c e s  ( x  = 1 2 5 . 5 6 s e c o n d s , r a n g e  3 0 - 2 4 0  s e c s . ,  

s t a n d a r d  d ev i a t i o n  6 7 . 4 9 s e c s . ) . 

r a n d o ml y - s e l e c t e d  c op u l a t i o n s  ( x . 

W h e n  c o mp a r e d wi t h  1 8  

3 2 2 . 0 0 s e c s . , r a n g e  

9 0 - 5 8 5  s e c s . , s . d . =  1 1 4 . 9 9 s e c s . ) , i t  i s  app a r e n t  t h a t  

c o p u l a t i o n s  a r e  c o n s i d e r a b l y  l o n g e r  t h an t h e  p a i r - b o nd 
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s e qu e n c e s , s i n c e  t h e r e  i s  no  ov e r l ap o f  s t a n d a r d  d e v i a t i o n s . 

4 . 3 . 3 d � a nd 9 i nv o l v e m e n t  

B o t h  j a n d  9 d i s p l a y e d  i n  a l l  t ho s e  c o p u l a t o r y  s e 

q u e n c e s  w h e r e a t  l e a s t  a p a r t  o f  t he p r e - mou n t i n g  s e qu e n c e 

w a s  o b s e r v e d  ( N  = 9 8  o f  1 2 7 ) . 

4 . 3 . 3 e C o n t e x t  

F ou r  c o pu l a t o ry s e q u e n c e s  i mm e d i a t e l y  f o l l owed 

a g g r e s s i o n  i nv o l v i n g  the  m a t i n g  p a i r . P r e e n i n g  a n d / o r  

f e e d i n g  p r e c e d e d  a l l  o t h e r s  whe r e  t h e  p r e c e d i n g  a c t i v i t y 

w a s  k n o w n . F o u r , d i f f e r e n t , m a t i n g s  w e r e  f o l l o w e d  b y  

a g g r e s s i o n  t o w a r d s  o r  b y  t h e  p a i r , w h i l e  p r e e n i n g  b o u t s  

o f  v a r i a b l e  l e n g t h  f o l l o wed a l l  o t h e r s . 

4 . 3 . 3 f C o mpo s i t i o n  o f  c op u l a t i o n  s e q u e n c e s  

T h e  to t a l n u m b e r  o f  b e h a v i o u r  p a t t e r n s i s  g r e a t e r  t h a n  

t h � t  s e e n  i n  p a i r - bo n d  m a i n t e na n c e . F o r  s ome  a c t s  v a r i a t i o n s  

i n  f o r m  a r e  app a r e n t , w h i c h  may i n  s ome  c a s e s  d ep e n d  o n  t h e  

p r e s e n c e  o r  a c t i o n s  o f  o t h e r  s w a n s . 

T ab l e 4 . 6 s ho w s  t h a t  s o m e  b e h av i our p a t t e r n s , o r  v a r i 

a t i o n s  o f  t h em , o c c u r  i n  l e s s  t h a n  5 0 % o f  c opu l a t i o n s . 

T h e  s e a r e  cJ / Q ( N = 2 7 , 3 2 . 9 3 % ) , N P P  ( N = 2 l , 2 5 . 6 1  % ) , T RE 

w i t h  w i n g s  d r o o p e d  a bo u t  t h e  9 ( 1 0 ,  1 2 . 1 9 % ) , a n d  j ho l d s  

b a s e  o f  Q n e c k  d b r i n g  T RE ( 3 ,  3 . 6 6 % ) T h e r e  i s  a l s o  s ome  

v a r i a t i o n  i n  the  s e x  o f  the  f i r s t  t o  g iv e  CALL and  t h e  f i r s t  

t o  p r e e n  a f t e r  T RE . 

T a b l e  4 . 7 i nv e s t i g a t e s  an  app a r e n t  r e l a t i o n s h ip b e -

t w e e n  t h e  pr e s e n c e  o r  a b s e n c e o f  o t h e r  sw a n s  a n d  t h e  p a i r ' s  

p e r f o rm a n c e  o f  N O S  o r  N C O  a s  a p o s t c opu l a t o r y  d i sp l a y . 

T h e  a n a l y s i s  s ho w s a s i g n i f i c a n t  r e l a t i o n s h ip ( p < O . O O l )  

b e tw e e n  t h e  p r e s e n c e  o f  o th e r  sw a n s  a n d  t h e  p e r f o rma n c e  o f  N CO , 

o r  N CO a n d  N O S , b y  o n e  o r  b o t h  m e mb e r s  o f  t h e  p a i r , w h i l e  

N O S  a l o n e  o c c u r s  m o r e  o f t e n  i n  t h e  a b s e n c e  o f  o t h e r  b i r d s . 

T h e  a c t i v i t i e s  o f  t h e  o n l o o k e r s  m a y  a l s o  b e  i mp o r t a n t :  
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f e e d i n g  o r  t h r e a t e n i n g  w a s  a s s o c i a t e d  w i t h  N C O  b y  t h e  p a i r , 

wh i l e  N O S  wa s g iv e n  i f  t he o t h e r s  w e r e  d r i nk i n g  or p r e e n i n g . 

4 . 3 . 3 g T r a n s i t i on a n a l y s i s  o f  c op u l a t i o n  s e qu e n c e s  

T h e  o v e r a l l  s e qu e n c e  o f  e v e n t s i n  a c o p u l a t i o n  i s  

s hown d i a g r a mm a t i c al l y  i n  F i g . 4 . 7 .  T h e r e  i s  a c h a n g e  

a s  t h e  s e q u e n c e  pr o c e e d s  f r o m  t h e  r e l a t i v e l y  l ow - i n t e n s i t y  

d i s p l a y s  o f  H D , F T  a n d  C RL P  t o  t h e  hi g h e r - i n t e n s i t y  ND , N D . 
h l  

a n d  �/ 9 p r i o r  t o  T RE . F T  r e g u l a r l y  o c c u r s  b e t w e e n  t h e  

o t h e r  a c t s  ( F i g . 4 . 7 ;  Appe n d i x  I V ) . 

E i g h t y - two o f  t h e  t o t a l  ma t i n g s  r e c o r d e d  c o n t a i n e d  

s u f f i c i e n t  d a t a  t o  p e r m i t  a t r a n s i t i o n  a n a l y s i s  o f  t h e  e f f e c t s  

o f  � a c t i o n s  o n  Q b e h a v i o u r , a n d  v i c e  v e r s a . T h e  me t ho d  

u s e d i s  d e s c r i b e d  by R a d e s a t e r  ( 1 9 7 5 a ) . I t  i s  o f  p a r t i c u l a r 

i n t e r e s t  i n  d e t e r m i n i n g  t h e  p o s s i b l e fun c t io n  a nd d e r i v a t i o n  

o f  s u c h  b e h a v i o u r  p a t t e r n s  a s  N P P  a n d  d/Q .  F o r  e x amp l e , 

a po s i t iv e  s i g n i f i c a n t  l i nk b e t w e e n  �/9 a n d  Q P RO wo u l d  

s ug g e s t  t h a t  t h e  � d i s p l a y  d o e s  s t i mu l a t e  t h e  Q t o  b e c o m e  

p r o n e . 

T h e  r e s u l t s  o f  t h i s  a n a l y s i s a r e  g i v e n i n  App e n d i x I V . 

N o t e  t h a t  t h e  c e l l s  a r e  no t i n d e p e n d e n t o f  e a c h o t h e r , 

s i n c e  t h e  s ame  m a r g i n a l  t o t a l s wh i c h  i n  s o m e  c a s e s  a r e  

v e r y  h i g h  a n d  i n f l a t e  e xp e c t e d s  a c c o r d i n g l y )  a r e  u s e d i n  

t h e c a l c u l a t i o n  o f  a n um b e r  o f  e xp e c t e d  v a l u e s . T h i s  d e -

c r e a s e s t h e  p o w e r  o f  t h e  t e s t . O n l y  t h e  l e f t - r i g h t  a n d  

r i g h t - l e f t  d i a g o n a l s i n  e a c h  t ab l e  a r e  fu l l y  i n d ep e n d e n t . 

T h e  d a t a  a r e  mo r e  e a s i l y  i n t e rp r e t e d i n  t h e  f o rm o f  

T a b l e  4 . 8 ,  a & b , w h i c h  i nd i c a t e s t h a t  t h e  Q t e n d s t o  d u p l i 

c a t e  d a c t i o n s  d u r i n g  t h e  s e qu e n c e ,  w h i l e  � a c t i o n s f o l l o w 

i n g a g iv e n  Q b e h a v i o u r  p a t t e r n a r e  m u c h  m o r e  v a r i a b l e .  

T h u s , up to t h e  p o i n t  w h e r e  t h e  Q i s  r e a d y  t o  e n t e r  QP RO ,  

t h e  p a t t e r n i n g o f  a p r e c o p u l a t o r y  s e qu e n c e i s  i n i t i a t e d  b y  

t h e � a n d  c o n f i rm e d  b y  t h e Q .  I f  t h e  Q r e s p o n d s  s u i t ab l y  

t o  a d i sp l a y  ( i . e .  w i t h a s im i l a r  d i s p l a y )  t h e  � g o e s  o n  

w i th t h e s e q u e n c e .  T h e  f o r m s  o f  t h e  po s t - T RE d i sp l ay s  a r e  



(j per forms HD-HS 
or CRLP 

no further 

(j may 

no change  

seq u e nce does not  
proceed to QPRO, 
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F I G U RE 4 . 7 :  D i a g r amma t i c  r ep r e s e n t a t i o n  o f  e v e n t s 

i n  a c o pu l a to r y  s e qu e n c e  

( s e e  T a b l e  4 . 5  f o r  a b b r evi a t i o n s )  

1 2 4  



T A B L E  4 . 6  

b e h a v i o u r  
p a t t e r n 

o th e r  
s wa n s  

H D  

H S  

N D  

N D
h i  

Cf/ 9 

�/ Cf  

C RLP 

N P P  

F T  

� P RO 

MO 

T RE 

T RE , w i n g s  
d r o op e d  

h o l d s  b a s e  
!;> n e c k  

h o l d s  m i d -

9 n e c k  

� C A L L  

d'CA L L  

<;J'C A LL 

N C O  d' o n l y  

N C O  f/ 
N O S  Cf o n l y  

N O S  9 o n l y  

N O S  C/ 
N CO & N O S  

t a i l -w a g  

RE U 

A L U  

P P  6' f i r s t  

P P  9 f i r s t  

p p  C/ 
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D I S P LA Y S O C C U RR I N G  I N  8 2  C O P U LA T O RY S E Q UE N C E S  

( D a t a  a l so u s e d  i n  t r a n s i t i o n  a na l y s i s )  

n um b e r  o f  s e que n c e s  
w h e r e  b e h a v i o u r  s e e n  { n o t  r e c o r d e d  8 
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TAB LE 4 . 6  c o n t ' d .  

N o t e s : 

E xp an s i o n s  o f  a l l a b b r e v i a t i o n s  a r e  g i v e n  i n  T a b l e  4 . 5  

* 7 6  s e qu e n c e s  h a v e  e i t h e r  N C O  o r  N O S  o r  b o t h , a s  a n  

e n d - p o s t u r e . 

1 I n  t w o  o f  f i v e  s e qu e n c e s  wh e r e  �/9 w a s  a b s e n t  t he r e  

wa s n o  T RE , a l t h o u g h  m o u n t i n g  d i d  o c c ur i n  o n e ; Q / �  

o c c u r r e d  i n  t h e  o t h e r . In a l l  o t he r  s e qu e n c e s  wh e r e  

Q/ �  w a s  s e e n ,  t he r e  wa s a c ha n g e t o  �/9 b e f o r e  m o u n t i n g . 

2 Mu l t i p l e  MO a t t e mp t s  o c c u r r ed i n  s e v e n  s e q u e n c e s ,  

mu l t ip l e  Q P RO i n  1 7 , a n d  mu l t ip l e NP P i n  n i n e  s e qu e n c e s . 

M u l t ip l e  MO a n d  Q P RO o c c ur r e d  t o g e t h e r  i n  f o u r  s e q u e n c e s ,  

N P P  a n d  Q P RO i n  t w o , a n d  MO N P P  a n d  QP RO i n  o ne . 

3 F o r t ho s e  s i x  s e q u e n c e s  wh e r e  n o  N C O  o r  N O S  w a s  r e c o r d ed , 

i n  o n e  t h e r e  w a s  n o  T RE b e c a u s e  o f  i n t e r r up t i o n  b y  o t h e r  

s w a n s ; 

i n  o n e  t he r e  w a s  n o  T RE b u t  t he a pr e e n e d  ( NP P )  t h e  Q ' s  

c l o a c a  a n d  Q C A L L  f o l l ow e d ; 

i n  t wo t h e  pr e c o p u l a t o r y  s e que n c e  wa s p r o l o n g e d , w i t h  

m u c h p r e e n i n g , b u t  n o  T RE o c c u r r e d ; 

i n  t w o  MO a nd t h e  f o l l o w i n g  b e h a v i o u r  p a t t e r n s  w e r e  n o t  

s e e n , a l t h o u g h  C A L L  w a s  h e a rd a n d  t h e  p a i r  wa s s e e n  

p r e e n i n g . 

4 T h e  t o t a l  n umb e r  o f  p o s t - c op u l a to r y  p r e e n i n g s  w a s  7 9 ,  

p l u s  t h r e e  c omp l e t e d c op u l a t i o n s  w h e r e  no  P P  o c c u r r e d , 

w h i l e  t h e  t o t a l  n um b e r  o f  T RE s w a s  7 6 . T h e  d i s c r ep a n c y  

m a y  b e  e xp l a in e d  b y  

o n e  c a s e  wh e r e  t h e r e  w a s  n o  T RE , b u t  QC AL L  f o l l ow e d  

dNP P  ( s e e  1 a b ov e ) ; 

t wo i n s t a n c e s  w h e r e  t h e  a c t u a l  T RE w a s  u n s e e n  b u t  C A L L  

a nd P P  w e r e  s e e n  a nd h e a r d . 
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T A B LE 4 . 7  AN E XAM I N AT I ON O F  T H E  RELAT I ON S H I P  B E TW E E N  

T H E  P RE S E N CE O F  O TH E R S WAN S A N D  T H E  

P E RF O RMAN C E  O F  N C O  AS  A PO S T - C O P ULATO RY 

D I S P LAY 

i n i t i a l d a t a  

o t h e r s  p r e s e n t  o th e r s  a b s e n t  t o t a l  

N C O  o n l y  8 0 8 

N C O  & N O S  1 7  6 2 3  

N O S  o n l y  1 5  5 1  6 6  

t o t a l  4 0  5 7  9 7  

T h i s m a y  b e  r ed u c e d  t o  a 2 x 2  t a b l e  f o r  x
2 

a n a l y s i s , a s  

f o l l o w s : 

N CO s e e n 
i n  s e q u e n c e  

n o  N C O ; 
N O S  o n l y  

to t a l 

1 o b s e r v e d  v a l u e  

o t h e r s p r e s e n t  o t h e r s a b s e n t  t o t a l  

o
1 

2 5  6 3 1  

e
2 

1 2 . 7 8  1 8 . 2 2 

1 5  5 1  6 6  

2 7 . 2 2 3 8 . 7 8 

4 0  5 7  9 7  

2 e xp e c t e d  v a l u e ; c a l c u l a t ed f r om m a r g i n a l  t o t a l s  

H t h e  p e r f o rm a n c e  o f  N C O  i s  n o t  d ep e nd e n t  o n  t h e  p r e s e n c e  
0 

o f  o th e r  s w a n s n e a r  t h e  c op u l a t i n g  p a i r . 

� = 0 . 0 1 d f  = 1 x
2 = 2 9 . 2 2 p< O . O O l  

R e j e c t  H . 0 
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a l s o s e t  by t h e  � ,  a t  l e a s t  w i t h  r e s p e c t  t o  t h e  a l t e r n a t iv e s  

N C O  and N O S . Af t e r  r e l a xi n g  t hr o u g h  ALU a n d / o r  RE U ,  e i t h e r  

s e x m a y  i n i t i a t e  p r e e n i n g a n d  b a t h i n g . T h e  Q wo u l d  b e  

exp e c t e d  t o  d o  s o  m o r e  o f t e n , a s  s h e h a s  e xp e r i e n c e d  a 

g r e a t e r  d e g r e e  o f  s t i mu l a t i o n  t h r o u g h  f e a t h e r - w e t t i n g  a n d  

d i s a r r ay , b u t  thi s i s  n o t  t h e  c a s e : T ab l e  4 . 6 .  T h i s i s  

r e f l e c t e d  i n  t h e  p o s i t i v e  a s s o c i a t i o n  b e tw e e n  RE U ,  ALU and  

p o s t copu l a t o r y  p r e e n i n g  ( P P )  for  bo th  s e x e s . 

T h e  c o n s e q u e n c e s  o f  N P P , �/ 9 and  9/ � ar e o f  i n t e r e s t .  

T h e  f i r s t  d i s p l ay i s  f o l l o w e d  by Q P RO no mo r e  f r e q u e n t l y  

t h a n  wou l d  b e  e xp e c t e d  on  a r a n d o m  b a s i s  b u t  d o e s  l e ad t o  

Q N D  ( p < O . O O l ) . �/ 9 may b e  f o l l o w e d  s i g n i f i c a n t l y  o f t e n  

b y  QHD , N D  o r  N D
h i

' o r  b y  QP RO ( p < O . O l ,  p < O . O O l , p < O . O O l  

r e s p e c t i v e l y ) ,  and  may s i g n i f y  � r e a d i n e s s  t o  mou n t . 

S im i l a r l y , Q P RO , p e r f o rmed f ar mo r e  o f t e n  ( no t e s  t o  T ab l e  

4 . 6 )  t h a n  e i t h e r  MO a t t emp t s  o r  T RE ,  pro b a b l y  i n d i c a t e s  9 
r e a d i n e s s  f o r  c o pu l a t i o n . 9 1 �  h a s  s i gn i f i c a n t  po s i t i v e  

l i n k s  o n l y  w i th OF T ( p < O . O O l ) . 

A l a r g e  numb e r  o f  d i a d s  o c c u r  s i gni f i c an t l y  l e s s  o f t e n  

t h a n  e x p e c t e d . T h e  r e a s o n  f o r  m a ny s u c h  i s  c l e a r : p o s t -

T RE p a t t e r n s  w o u l d  h a r d l y  b e  l i n k e d  w i t h  p r e c op u l a t o r y  

d i sp l ay s . T h e  n a t u r e  o f  t h o s e  n e g a t i v e l y - d ep e n d e n t  d i a d s  

r ema i n i n g  b e a r s o u t  t h e  e a r l i e r  f i n d i n g  that  i t  i s  t h e  � 

who i n i t i a t e s s e qu e n c e s  a nd the  9 who , i f  w i l l i n g , f o l l o w s  

h i s  p a t t e r n i n g . 

4 . 3 . 4  Da i ly and  s e a s o n a l  f r eque n cy o f  b r e e d i n g  a c t i v i ty 

4 . 3 . 4 a D a i l y  

D a t a  f r om e a c h  d i sp l ay typ e  f o r  t h e  comp l e t e s tu d y  

p e r i o d  w e r e  c o mb i n e d  i n  thi s an a l y s i s . 

T h e  r a w  d a ta  s how a p e a k  i n  n umb e r s  b e tw e e n  1 2 0 0 -

1 4 0 0 h . f o r  t h e  p a i r - bo n d  ma i n t e n a n c e  d i s p l a y and  b e tw e e n  

1 1 0 0  - 1 3 0 0h . f o r  c o p u l a t o r y  a c t i v i t y . Thi s p a t t e r n  o f  

a c t i v i ty i s  s t i l l  s e e n when  the  d a t a a r e  ad j u s t e d  t o  

c omp e n s a t e  f o r  t h e  d i f f e r ing  numb e r  o f  hour s i n  e a c h  o b s e r -

v a t i o n p e r i  o d ( F i  g . 4 . 8 ) . 



1 3 1  
L ump i n g  d a t a i n  t h i s ma n n e r  may hid e a n y  s e a s o n a l  

p a t t e r n i n g  t h e y  p o s s e s s . H oweve r ,  whe n d a t a  f o r  c opu l a t i o n s  

a r e  b r o k e n  down  i n to s e a s o n a l  g r o up i n g s  ( F i g . 4 . 9 ) , tho s e  i n  

S p r i ng a n d  S umm e r  a r e  t o o  f e w  ( N  = 1 5  and  1 0  r e sp e c t i v e l y )  

f o r  a n a l y s i s  o f  who l e - d a y  pa t t e r n s . ( Ob s e r v e d  pa i r - b o n d  

m a i n t e n a n c e  p a t t e r n s  a r e  too  f e w  f o r  th i s  a n a l y s i s . )  T h i s 

n ume r i c a l r e s t r i c t i o n  s t i l l  ho l d s when  t h e  hour l y  d a t a  i n  

e a c h  s e a s o n a r e  c omb i n e d  i n t o  t h i rd s - o f - d ay s : mo r n i n g , 

m i d d l e - d a y , and  e v e n i n g  ( s e e  Ch . 2 )  . W h e n  S p r i n g  and  S umme r  

( " n o n - b r e e d i n g " ) a n d  Autumn a n d  W i n t e r  ( " b r e ed i n g " )  a r e  c om 

b i n e d  i t  b e c om e s  p o s s i b l e  to  comp a r e  par t s  o f  the  d a y  and 

e x am i n e  t h em f o r  d i f f e r e n c e s  in the d i s t r ib u t i o n  o f  c opu l a t 

o r y  a c t i v i ty , w h i c h  m i g h t  p o s s i b l y  b e  r e l a t e d  t o  qu a l i t y 

a nd /o r  q u a n t i ty o f  f o o d  s upp l i e s  and  he n c e to  t ime sp e n t  

f e e d i n g  a n d  i n  o t h e r  a c t iv i t i e s . H o weve r ,  

a r e  app a r e n t  ( T ab l e  4 . 9 :  � =  0 . 0 1 ,  d f  = 2 ,  

no  d i f f e r e n c e s  

x
2 = 2 . 4 1 4 7 ;  N S ) . 

T h e  p a t t e r n i n g o f  p a i r - b o n d  a n d  copu l a t o r y  d i s p l ay i s  

p o s s ib l y  r e l a t e d  to  o th e r  a c t i v i t i e s  in t h e  t ime -bud g e t s o f  

the  b i r d s  i nv o l v e d . N o  a d e q u a t e  t i m e - a c t iv i ty bud g e t  d a t a  

a r e ·  av a i l ab l e f o r  b r e e d i n g  p a i r s . Data f o r  f l o c k b i rd s ' 

t i m e - a c t i v i t y  b u d g e t s  a r e  avai l ab l e  ( C h .  2 )  and  may b e  u s e d 

a s  a n  o v e r a l l e s t im a t e  o f  t h e  popu l a t i o n ' s  a c t iv i t i e s , a s  

a r e l a t i v e l y  l a r g e  numb e r  o f  f l o c k  b i r d s  i s  p r e s e n t  and 

v i s i b l e  t h r o u g h o u t  th e y e a r . Howev e r , th e r e  i s  no app a r e n t  

s e a s o n a l  p a t t e r n i n g  o f  d a i l y a c t i v i t y , i n  t h e  s ix a c t i v i t y  

c l a s s e s  c o n s i d e r e d  ( a l e r t , f e e d , p r e e n , d o z e , a g g r e s s i o n , 

o th e r ) , wh i c h  may b e  r e l a t e d  to  the  d i s t r i bu t i o n  o f  m a t i ng 

b e h av i o u r . S o m e  e x o g e no u s f a c t o r , s u c h  a s  l i ght  i n t e n s i t y  

( l u x )  m a y  h a v e  h a d  s om e  e f fe c t . 

4 . 3 . 4 b S e a s o n a l  d i s t r ib u t i o n  

F i g u r e  4 . 1 0 p r e s e n t s  p a i r - bo nd m a i n t e n a n c e  and c o p 

u l a t i o n  c o u n t s ,  a s  t o t a l  c o u n t s  p e r  mo nth a n d  c o r r e c t ed f o r  

t h e  numb e r  o f  hou r s ' o b s e rv a t i o n  i n  e a ch m o n t h . A s e a s o n a l  

d i s t r i b u t ion  o f  b e h a v i o u r i s  app a r e n t  f o r  b o t h , wi t h  ma j o r 

p e a k s  i n  Au g u s t  1 9 7 8  a n d  J u l y  1 9 7 9  f o r  p a i r - b o n d  ma i n t e n a n c e 

d i s p l a y s  and J u l y  o f  b o t h y e a r s  f o r  c opul a t i o n s . 
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F I G U RE 4 . 8 b :  O c c u r r e n c e  o f  copul a t i o n s  o v e r  a d a y  ( to t a l  d a t a ) 
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4 . 4 D I S CUS S I ON 

4 . 4 . 1  P a i r  f o rma t i o n  

W h e r e  B l a c k  S w a n s  b r e e d  o n  d i s c r ete  t e r r i to r i e s , a s  

o n  P uk ep u k e  L a go o n , a s t r o n g  m o n o g amous  p a i r  b o nd , w i t h  

s h a r e d  r e sp o n s ib i l i t i e s  f o r  t e r r i t o r i a l  d e f e n c e  and  c l ut c h  

and  b r o o d c a r e , i s  n e c e s s a r y  f o r  s u c c e s s f u l  b r e e d i ng . I n  

c o n tr a s t , i n  c o l on i a l - ne s t i ng s w a n s  p a i r  b o n d s may  b e  weak  

and  b r e e d in g  a s s o c i a t i o n s  o t h e r  than  the  mono g amo u s  p a i r  

m a y  p r e v a i l  ( B r a i thwa i t e  1 9 7 0 ,  l 9 8 l b ) . 

I n  mo s t  a n s e r i n e s  p a i r i n g  o c cur s in l ar g e  o v e r w i n te r 

i n g  f l o c k s , s o  that  b i rd s  a r e  r ea d y  t o  c ommen c e  b r e e d i n g  

o n  a r r i v a l  a t  the  ne s t i ng a r e a .  T h i s  i s  impo r t a n t  i n  

tho s e  spe c i e s  wh i c h  n e s t  in  a r c t i c  o r  sub - a r c t i c  r e g i o n s , 

whe r e  t h e  b r e e d in g  s e a s on i s  s ho r t . E v e n  i n  t h e  Mute  S wa n , 

whi c h  n e s t s  i n  t empe r a t e  z o n e s , t he chanc e s  o f  f in d i n g  a 

m a t e  a r e  e n h a n c e d  i f  s in g l e  bi r d s  e n t e r  t h e  w i nt e r  f l o c k s  

( Mi nt o n  1 9 6 8 ) . Howev e r , i n  t h e  B l ac k  S w a n  m a t e  s e l e c t io n  

may  a l s o o c c u r  a f t e r  t h e  y o u n g b i r d s  a r r i v e  o n  the  b r e e d i n g  

g r o u nd s ( B r a i thwa i t e  & F r i t h  1 9 6 9b ) . Th i s  w a s  t h e  c a s e  i n  t h e  

o n e  i n c i d en t  o f  c ou r t s h ip I ob s er v e d  o n  P uk ep u k e  L a g o o n , i n  

t h e  e a r l y  a u t umn o f  1 9 7 9 . 

A numb e r  o f  c r i t e r i a  a r e  i nv o l v e d  in  mate  s e l e c t i o n  

( Mc K i n n e y  1 9 7 5 ) . S k i l l  a n d  p e r s i s t e n c e  i n  c ou r t s hip , 

phy s i c a l  c o nd i t io n , a t t e n t i ve ne s s  and  comp a t ib i l i t y , and  

cop u l a t o r y  e f f i c i e n c y c an a l l  be  mea s u r e d  by  p r o spe c t iv e  

m a t e s  i n  bo t h  f l o c k a n d  t e r r i to r i a l  s i tua t io n s . D a t a  on  

a g e  and  p hy s i c al c o n d i t i o n  are  d e r iv ed f r om f ea t h e r  c o lour  

and  c o n d i t i o n  and  f rom t h e  c o l o u r  of  s o f t  p ar t s , 

l a r l y  t h e  i r i s  o f  the  e y e  ( B r a i t hw a i t e  l 9 8 l a ) . 

p a r t i c u 

T h e  o t her  

c r i t e r i a  can  b e  t e s t e d  throu gh mu tual  d i s p l ay a n d  s e xua l  

a c t i v i ty . S u c c e s s  i n  c omp e t i t i o n  w i t h  o t he r s  o f  t h e  s ame 

s e x  may  b e  me a su r e d  by t h e  f r e q u e n c y  and r e s u l t s  o f  t h r e a t  

and  a t t a c k  t o wa r d s  r e a l  o r  ima g in a ry oppo n e nt s . A f emal e 

may i nd u c e  a mal e ' s  p e r f o rma n c e  e i th e r  by thr e a t e n i n g  o t h e r s  

h e r s e l f  o r  by  t h e  u s e  o f  sp e c i f ic " in c i t i n g " d i sp l a y s  

( e . g .  L o r e n z  1 9 6 6 : in c i t i ng  b y  9 Common S he l d u c k s  T a d o r n a  
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t a d or n a  a n d  M a l l a r d s  A n a s  p l a t y rh y n ch o s ) . B r a i t h w a i t e ' s  

( l 9 8 l b )  s u g g e s t io n  t ha t  t h e  T r ump e t  ( T RU ) d i s p l ay m a y  b e  

u s e d b y  9 B l a c k  S wa n s  t o  i n c i t e  � a t t a c k  i s  n o t  s uppo r t e d  

b y  m y  o b s e r v a t i o n s .  I n s t e a d  T RU , b y  e i t he r  s e x , i s  f o l l o w e d  

b y  h i g h  i n t e n s i t i e s  o f  t hr e a t  a n d  appro a c h  ( T H  R : p < 0 .  0 l ;  
me  

TH R
h i

: p < O . O O l ) , a n d  s o me t i m e s  by  p h y s i c a l  a t t a c k , by t h e  

t r u mp e t i ng s w a n  ( C h . 3 )  . 

P o s s e s s i o n  o f  a s u i t ab l e  b r e e d i n g  t e r r i t o r y , c o n ta i n 

i n g n e s t  s i t e s , s h e l t e r , a n d  a d e qu a t e  s h a l l o w  a r e a s  f o r  

y o u n g  c y g n e t s  t o  f e e d  ( S e c t i o n 3 . 4 ) , may a l s o  b e  u s ed by  

9 s i n  m a t e  c ho i c e . S u c c e s s f u l  d e f e n c e r ep r e s e n t s  a b i l i t y  

t o  c om p e t e  w i t h  o t h e r  m a l e s , a b i l i ty to  p r o v i d e  f o r  a f am i l y , 

a nd p e r h ap s  d o m i n a n c e  s t a t u s  ( B u r l e y 1 9 8 1 )  ; C o l l i a s  & J a h n  

( 1 9 5 9 )  f o u n d  t h a t  o n l y d o m i n an t  C a n a d a  G o o s e  p a i r s  b r e d  

s u c c e s s f u l l y , p e r hap s b e c au s e  t he i r  s t a t u s  f r e e d  t hem f ro m  

h a r a s s me n t . T h e  y o u n g  a I o b s e r v e d  c o u r t i n g  d e f e n d e d  a n  

a r e a  wh i c h  w a s  l a t e r  u s e d  f o r  b r e e d i n g  by a n  a d u l t  p a i r , 

a n d  w a s  n o t  j o i n e d  b y  a 9 u n t i l  h e  h a d  o c c up i ed i t  f o r  

s om e  d ay s .  T h e  p r e s e n c e o f  t hr e a t s b e tw e e n  a a n d  Q ,  n o t  

o b s e r v e d  i n  o th e r , r e s i d e n t , a d u l t  b r e e d i n g  p a i r s , c o n f i rm s  

t h a t  t h i s  p a i r b o n d  w a s  i n  t he i n i t i a l  s t a g e s  o f  f o rm a t i o n . 

A l t ho u g h  a g g r e s s i o n  w i t h i n  t h e  p a i r h a d  l e s s e n e d  a n d  a 

G r e e t i n g  c e r em o n y  w a s  d e v e l op i n g , t he you n g  Q e v e n t u a l l y  

l e f t . Re a s o n s  f o r  t h e  b o n d ' s  f a i l u r e  a r e  u n k no wn , b u t  

m a y  b e  r e l a t e d to  b e h a v i o u r a l  i n c omp a t i b i l i t y , p o o r  p hy s i c a l  

c o n d i t i o n  ( a l t h o u g h  t h i s  w a s n o t  app a r e n t ) ,  o r  l a c k  o f  

e xp e r i e n c e .  B o t h  IT a n d  Q w e r e  o n l y  l - 2 y e a r s  o l d , a n  

e a r l y a g e  t o  s t a r t  b r e e d i ng ( B r a i t hw a i t e & F r i t h  l 9 6 9b ;  

M i n  t o n  1 9 6 8 )  . T h e  9 B l a c k  S w a n  s h o u l d  h a v e  t h e  f in a l  c ho i c e  

i n  ma t e  s e l e c t i o n : s h e  m a k e s t h e  m a j o r  g am e t i c  i nv e s tm e n t  

i n  b r e e d i ng , s p e n d s  m o r e  t i m e  i n  a t t e n d an c e  o n  c l u t c h  a n d  

b r o o d ,  a n d  s h o u l d  m a x im i s e  h e r  i nv e s tm e n t  b y  c ho o s i n g  t h e  

b e s t  p o s s ib l e m a t e . 

T h e  y o u ng p a i r ' s  c o u r t s hi p  l a s t e d  a t  l e a s t  two w e e k s . 

A l o n g  c o u r t s h i p  i s  e xpe c t e d  i n  t ho s e  sp e c i e s  w h e r e  b o t h  

s e x e s  m u s t  c o n t r i b u t e  t o  c l u t c h  a n d  b r o o d  c a r e . T r i ve r s  

( 1 9 7 2 )  p o i n t s o u t  t h a t  a l e n g t h y  p r e c op u l a to r y p e r i o d , wi t h  
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c o n s i d e r ab l e t i me i nv e s t e d  b y  b o t h  s e x e s , i s  l i k e l y  t o  b e  

f o l l ow e d  b y  l e n g t h y  p o s t - f e r t i l i s a t io n  a t t e n t i v e ne s s . I f  

p r o s p e c t i v e  p a r t n e r s  a r e  c omp a t i b l e  t h e  c o u r t s h i p  s t a g e  

a l l o w s  f o r  c em e n t i n g  t h e  p a i r  b o n d  a n d  i n t e g r a t i o n  o f  p h y s i o 

l o g i c a l  and  b e h avi o u r a l  s t a t e s  ( B e e r  1 9 7 5 ) . 

I n i t i a l  p a i r - bo nd f o rm a t i o n  i n c l u d e s  s ome  e l em e n t s o f  

a g g r e s s i o n : D .  S c o t t  ( 1 9 7 7 )  f ou nd Wh i s t l i n g  S wa n  c o u r t sh i p  t o  

i n v o l v e  p e c k s  and  l ow - i n t e n s i t y  t h r e a t . A s  b o nd f o rm a t i o n  

p r o g r e s s e s  m u t u al G r e e t i n g a n d  T r i umph c e r emo n i e s d e ve l op , 

bo t h  o f  w h i c h  r e a f f i rm t h e  m a t e s ' i d e n t i t i e s  ( B a t e s o n e t  a l . 

1 9 8 0 : a u d i t o r y  c u e s a r e  b a s i c t o  i n d i v id u a l  r e c o g n i t i o n ) . 

Ag g r e s s i o n  i s  s t i l l  p r e s e n t , i n  t h e  Tr iump h c e r emo n y , b ut  

t h r e a t s  are  g e n er a l l y  d i r e c t e d  a t  r e a l  o r  i ma g i n a r y  opp o n e n t s  

b e y o n d  t h e  m a t e  ( F i s c h e r  1 9 6 5 ;  L o r e n z 1 9 6 5 ; Ra d e s a t e r  1 9 7 5 b ) . 

Ma l e - f em a l e  a g g r e s s i o n  m a y  s t i l l  o c c u r  i f  t he 9 do e s  n o t  u s e  

a s u i t ab l y s ubm i s s i v e  p o s tu r e  ( Rad e s a t e r  1 9 7 5b ) . A g g r e s s i v e 

e l em e n t s  a r e  app a r e n t  i n  the  B l a c k  S wa n ' s  T r i umph ( TRI ) d i s 

p l a y , i n  the  f o rm o f  t h e  r a i s e d - w i n g  comp o n e nt and a l s o  i n  

t h e  s i g n i f i c a n t l y  h i gh f r equ e n c y w i t h  wh i c h  TRI  f o l l ow s  h i g h 

i n t � n s i t y  t h r e a t s , b o u nd a r y  d i sp u t e s ,  and  a t t a c k s ( C h .  3 ) . 

I n  t h e  c l o s e l y r e l a t ed M u t e  S wa n  t h e  0 " bu s k i n g '' p o s tur e , 

a h i g h - i n t e n s i t y t h r e a t  v e r y  s im i l a r  i n  f o rm t o  t h e  B l a c k  

S w a n ' s  T H R
h i

' i s  u s ed a s  a g r e e t i n g  o r  t r i ump h d i sp l ay a f t e r  

s u c c e s s f u l  d e f e n c e , a n d  a l s o  i n  t h e  p r e s e n c e o f  a n  i nt r u d e r  

wh i c h c a n no t  b e  d r i v e n  a w a y  ( H u x l e y  1 9 4 7 ) . T h e  u s e  o f  TRI  

a f t e r  a g g r e s s i o n  may emph a s i s e  the  ma l e ' s  s u c c e s s fu l  d e f e a t  

o f  r i v a l s a n d  h i s c o n t i nu ed s u i t ab i l i t y  a s  a m a t e . J o h n s -

g a r d  ( 1 9 6 5 )  no t e s  t ha t  t h e  t r i umph c e r emo n y  o f  C .  o l o r  i s  

p e r f o rm e d  o n l y  by s tr o n g l y  m a t e d  b i r d s . 

4 . 4 . 2  S t r en g th and d ur a t i o n  o f  t h e  p a i r  b o n d  

I n  m o s t  a n s e r i n e s  t h e  p a i r  b o nd , o nc e  f o rm e d , i s  s t ab l e  

f o r  a t  l e a s t  t h e  c u r r e n t  b r e ed in g  s e a s o n  a nd m a y  p e r s i s t , 

e sp e c i a l l y  i n  s uc c e s s f u l  b r e e d e r s ,  f o r  a n u mb e r  o f  y e a r s .  

Th e f r e q u e n t l y - h e a r d  s t a t em e n t  t h a t  swa n s  ( a n d  g e e s e )  m a t e  

f o r  l i f e  ( e . g .  L i c k e r s 1 9 7 7 )  i s  un l i k e l y  t o  b e  t r u e , f o r  

s e v e r a l r e a s o n s . 

Dat a a r e  a va i l ab l e  w h i c h  s h o w  t h a t  t h e  B ew i c k ' s  S w a n  
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do e s  a p p a r e n t l y  m a t e  f o r  l i f e . M .  E v a n s ( 1 9 7 5 )  f o u n d  t h a t  

t r u e  d i v o r c e  i s  u nk n own i n  t h e  p op u l a t i o n  w i n t e r i n g  a t  

S l im b r i d g e , E n g l a n d . A b i r d  m a y  r e t u r n  w i t h  a n e w  m a t e  

b u t  t h e  f i r s t  i s  n o t  s e e n  a g a in , a l t h o u g h  i t  m a y  h a v e  

w i n t e r e d  a t  t h e  s ame  s i t e  f o r  m a n y  s e a so n s .  T h e  imp l i c a -

t i o n  h e r e  i s  t ha t  r e ma t i n g  o c c u r s a f t e r t h e  d e a t h  o f  a ma t e , 

bu t n o t wh i l e  t h e  o r i g i n a l  p a r t n e r  i s  a l i v e . 

C o n v e r s e l y  M i n t o n  ( 1 9 6 8 )  f o u nd t h a t  ab o u t  1 5 %  o f  M u t e  

Sw a n  p a i r s  t h a t  b r e d  t o g e t he r  i n  o n e  y e a r  w e r e  d i v o r c e d  

b e f o r e  t h e  n e x t  s e a s o n . I nd i v i d u a l s  t h a t  w e r e p a i r e d  f o r  

s e v e r a l  y e a r s w e r e  l i k e l y  t o  h a v e  s e v e r a l  m a t e s  w i t h i n  t h e i r  

l i f e t im e , a l th o u g h  t h e r e  m i g h t  b e  a g ap o f  s o m e  y e a r s  b e -

t w e e n  t h e  d ivo r c e  o r  d e a t h  o f  a m a t e  a n d  r e -p a i r i n g . D i vo r c e s  

o c c u r r e d  b e t w e e n  a nd w i t h i n  b r e e d i n g  s e a so n s  a nd , a l t h o u g h  

mo r e  c om m o n  i n  n o n - b r e e d i n g  p a i r s ,  s o m e t im e s h app e n ed w h e n  

o n e  m a t e  i n  a s u c c e s s f u l  p a i r  w a s  m a r k e d l y  y o u n g e r  t h a n  t h e  

o t h e r . M i n to n  f o u n d  n o  d i f f e r e n c e  i n  b o n d  s t r e n g t h  b e tw e e n  

s u c c e s s f u l  a n d  n o n - s u c c e s s f u l  b r e e d e r s .  

I n g l i s  ( 1 9 7 7 )  o b s e rv e d  no d i vo r c e s  i n  P i n k - f o o t e d  

G e e s e w i th i n  a b r e e d i n g s e a s o n , p r o b ab l y  b e c a u s e  t h e  s e a s o n  

i s  t o o  s ho r t  f o r  a n y  a d v a n t a g e  to  a c c rue  f r o m  r em a t i n g . H e  

c o n c l u d e d  t h a t , w i t h i n  a s e a s o n , d e s e r t i o n  i s  n o t  a g o o d  

a l t e r n a t i v e  t o  f i d e l i t y . P a i r s  c o p u l a t e  b e f o r e  a r r i v a l  

a t  t h e  n e s t in g  g ro u n d s a n d  s o  a d e s e r t ing  b i r d  ( �) c o u l d  

no t m a t e  a g a i n . A l s o  t he 9 i s  p r o b ab l y  t o o  e x h a u s t e d  a f t e r  

i n c ub a t i on t o  p r o t e c t  t h e  b r o o d  i f  a l o n e . Ov e r a l l , 

" s t a y i n g  w i t h  t h e  s am e  m a t e  i s  l i k e l y  t o  l e a d  t o  a 

l o ng - t e r m  i n c r e a s e  i n  b r e e d i n g  e f f i c i en c y " . H o w e v e r , h e  

ad d e d  t h a t  d i v o r c e  wo u l d  b e  a dv a n t a g e ou s , f o r  o n e  o r  b o t h  

p a r t n e r s d ep e n d i n g  o n  t h e  r e a so n s  f o r  f a i l u r e , i f  b r e e d i n g  

w a s  u n s u c c e s s fu l . 

O l l a s o n  & D u n n e t  ( 1 9 7 8 )  f o u nd a s i g n i f i c a n t  c o r r e l a t i o n  

b e tw e e n  b r e e d i n g s u c c e s s a n d  d u r a t i o n  o f  t h e  p a i r  b o n d  i n  

F u l m a r s  ( F u l m a r i s  g l a c i a l i s ) . N i n e ty p e r c e n t  o f  b i r d s  

b r e e d i n g  i n  o n e  s e a s o n  h a d  t h e  s am e  m a t e  a n d  n e s t  s i t e  a s  

i n  t h e  p r ev i o u s  y e ar , a n d  c ha n g e  o f  m a t e  o r  s i t e  l e d  t o  
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d e c r e a s e d  s u c c e s s . S im i l a r l y  K i t t i w a k e s  ( R i s s a  t r i d a c t y l a : 

C o u l s o n  1 9 6 6 ) t e nd e d  to  r e t a i n  t h e  m a t e  o f  t h e  p r e v i o u s  s e a -

s o n , a t e n d e n c y  mo r e  p r o n o u n c e d i n  o l d e r  b i r d s . O n l y  3 3 %  

o f  m a t e  c h a n g e s  w e r e  d u e  to a p a r t n e r ' s  d e a t h . D i vo r c e  

w a s mo s t  l i k e l y  i f  t h e  p a i r  h a d  f a i l e d  to h a t c h  i t s  e g g s  

i n  a g i v e n  s e a s o n . H o w ev e r , a 9 r e t a i n i n g  h e r  ma t e  f r om 

t h e  p r e v i o u s  s e a s o n  b r e d  e a r l i e r , l a i d  mo r e  e g g s , had a 

g r e a t e r  b r e e d i n g  s u c c e s s a n d  s h o w e d  mo r e  c o n s i s t e n c y  i n  

t ime  o f  l a y i n g  t h a n  a d i v o r c e d o r  f i r s t-ma t e d  9 · T h e  

d ep r e s s iv e  e f f e c t  o f  a m a t e  c ha n g e  l a sted  f o r  a t  l e a s t  t w o  

y e ar s .  C o u l s o n  ( 1 9 6 6 )  c o n c l ud e d  t h a t  " t h e r e  i s  a m a r k e d  

s e l e c t i v e  v a l u e  i n  r e t a i n i n g  t h e  s am e  mate f r o m  o n e  b r e e d i n g  

s e a s o n  t o  t h e  n ex t , b u t  tha t i n  i n c ompat i b l e  p a i r s  th e r e  

i s  m o r e  a dv a n t a g e  i n  c h a n g i n g  m a t e s  i f  b y  d o  d o i n g t h e y  a r e  

m o r e  l i k e l y  t o  b r e e d  s u c c e s s fu l l y " . ( S e e  a l so M i l l s  1 9 7 3 : 

R e d - b i l l e d  G u l l  L a r u s  n o va e - h o l l a n d i a e  s c o p u l i n u s . )  

S t r e ng t h  and  d u r a t i o n  o f  the  p a i r  bond s e e m s  t o  v a r y  

w i d e l y  i n  t h e  B l a c k  S wa n . F r i t h ( 1 9 6 7 )  and L i c k e r s ( 1 9 7 7 )  

s t �t e  t h a t  t h e y  m a y  m a t e  f o r  l i fe , a l though  n e i t he r  g i v e s  

a n y  s upp o r t i n g  e v i d e n c e . B r a i  t hw a  i t e  ( 1 9 7  0 )  s u g g e s t e d  t h a t  

t h e  mono g amo u s  p a i r  b o n d  m a y  p e r s i s t  f o r  s e v e r a l  s e a s o n s , 

w h e r e  b r e e d i n g  i s  t e r r i t o r i a l , b u t  f o und s ev e r a l  b r e e d i ng 

a s s o c i a t i o n s  i n  a s ma l l  ( N  = 2 5 )  c ap t ive group  ( B r a i t hw a i t e  

l 9 8 l b )  T h e  f i ve m a i n f o r m s  we r e  ( 1 ) a s in g l e  � i n c u b a t i n g  

a l o n e , t h e  Q d e s e r t i n g  a f t e r  l a y i n g ; ( 2 )  a s i n g l e  Q ,  w i t h  

t h e  � d e s e r t i n g  a f t e r  m a t i ng ; ( 3 )  a h e tero s e x u a l  pa i r , w i t h 

f i x e d  c l u t c h - a n d  b r o o d - c a r e  r o l e s ;  ( 4 )  a l1omo s e x u a l  d p a i r , 

o b t a in i n g  a c l u t c h  e i th e r  by  ma t i n g  a Q and  f o r c i n g  h e r  

d e s e r t i o n  a f t e r l a y i n g  ( wh i c h  c a n n o t  b e  c l a s s e d  a s  a t r u e  

homo s e x u a l  m a t i n g ) o r  b y  t h e f t ;  ( 5 )  a t r i o  o f  2 Cf  a n d  l Q . 

I n  t h i s  l a s t a s s o c i a t i o n  B r a i thwa i t e  r ep o r t ed t h a t , f a i r l y  

s o o n  a f t e r  h a t c hi n g , t h e  b r o o d  wou l d  b e  l e f t  i n  t h e  c a re o f  

t h e  m a l e s  w h i l e  t h e  Q r e n e s t e d  and  i nc uba t e d  a f u r t h e r 

c l u t c h . T h i s  m a y  b e  a n  e f f e c t  o f  captiv i t y  a s  r e c o r d s  o f  

s e co nd c l u t c h e s  a f t e r  a s u c c e s s fu l  f i r s t  b r o o d  a r e  r a r e  i n  

w i l d  b i r d s . T h e  t r i o  i s  c o mp a r a b l e  t o  th e " m e n a g e  a t ro i s "  

o f  D e w a r  ( 1 9 3 6 ) a n d  E l l i s  ( 1 9 3 6 )  i n  Mute S w an s . H e r e , h ow -

eve r , t h e  s e x  r a t i o  wa s 2 Q : l �. Th e mal e m a t e d  w i t h  b o t h  

f em a l e s  b u t  d e f e n d e d  o n e , bo t h ,  o r  n e i the r . I n  B r a i t hw a i t e ' s  
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( 1 9 8 l b )  s t u dy , t he l � : l Q  a s s o c i a t i o n  was  t h e  mo s t  c o mmo n 

( 3 7 / 5 8 , o v e r  s e v e r a l  y e a r s )  a t  t h e  t ime o f  e g g - l a y i n g . T h e  

a l t e r na t iv e  a s s o c i a t io n s we r e  s e e n  m a i n l y  d u r i n g  i n i t i a l  

b r e e d i n g  a t t emp t s ;  t h e y  w e r e  a l s o  r e c o rd e d  i n  n e s t s  f r o m  

t h e  p e r i p h e r y  o f  w i l d  c o l o n i e s ,  w h e r e  y o u n g  a n d  i n e x p e r i e n c e d  

b i r d s m i g h t  b e  e xp e c t e d to n e s t  ( N e l s o n  1 9 6 6 : G a nn e t s  S u l a  

b a s s a n a ) • 

On P uk e p u k e  L a g o o n , s u c c e s s f u l  b r e e d e r s  w e r e  p a i r e d  

m o n o g amo u s l y  f o r  t h e  d u r a t i o n  o f  t h e  bre e d i n g  s e a s o n . T wo 

p a i r s  t h a t  c o u l d b e  d e f i n i t e l y  r e c o g n i s e d  c ql ,  q6 ) r ema i n e d  

to g e t h e r  f o r  a t  l e a s t  t h e  1 9 7 8  a n d  1 9 7 9  s e a s o n s , a n d  � 1  h a d  

app a r e n t l y  b e e n  to g e t h e r , o n  t h e  same te r r i t o r y , f o r  s o m e  

y e  a r s p r ev i o u s  1 y ( A . G a r r i c k  p e r  s . c o mm . ) . T h i s  p a i r  

s t ay e d  o n  t h e i r  t e r r i to r y  t h r o u g h o u t  the  y e a r , moul t i n g  

t h e r e ,  a l t h o u g h  a t  t h i s s t a g e a c t iv e  t e rr i t o ry d e f e n c e  wa s 

no n - e x i s t e n t . T h e  h i s t o r i e s  o f  o t h e r  pa i r s  c o u l d  no t b e  

f o l l ow e d  w i t h  any  c e r t a i n t y , d u e  t o  d i f f i c u l t i e s  i n  r e c o g 

n i t i o n  ( C h .  1 ) . H o w ev e r , t he s e  p a i r s  app e a r e d  t o  r ema i n  

to ge th e r  a t  l e a s t  u n t i l  t h e  b ro o d s h a t c he d . I n  1 9 7 9  a t  

l e a s t  two b ro o d s  d i d no t s u r v iv e  t o  f l e d g i n g , p e rh a p s b e 

c a u s e  po o r  p a r e n t a l  d e f e n c e  a l l o w e d  h ar a s s me n t  b y  o t h e r  s wa n s  

( Ch s . 3 ,  6 ) . Whe t h e r  th e s e  p a r e n t s  r ema i n e d t o g e t h e r  a f t e r  

l o s i n g t h e i r  c y g n e t s  i s  u n k n ow n . C e r ta i n l y  qGc , w ho l o s t 

t h e i r  c l u t c h  t h r o u g h  human i n t e r f e r e n c e  a n d  w e r e  p r ev e n t e d  

f r om r e n e s t i n g  b y  c o n t i nu e d  h a r a s sm e n t  by 11 , l e ft f i r s t  

t h e  m a i n  l a g o o n , a n d  t he n  a n e a r b y  sma l l  p o n d , t o g e t h e r . 

I n  s u c h  t e r r i t o r i a l  s i t u a t i o n s  i t  wou l d  b e  d i f f i c u l t  

f o r a � '  h a v i n g  d e s e r t e d  o n e  Q ,  t o  c arve  o u t  a n ew t e r r i t o r y  

a n d  r ema t e . H e  c o u l d  o u s t t h e  f i r s t  Q b u t  t h i s  h a s o b v i o u s  

d i s a d v a n t a g e s  i n  t e rm s  o f  h i s  i nve s tme nt i n  t h e  f i r s t  c l u t c h .  

A l s o , t h e  d eman d s  o f  t e r r i t o r i a l  d e f e n c e  a n d  b r o o d  p ro t e c 

t i o n  app e a r  t o  b e  s u c h  t h a t  b o th pa r t n er s  mu s t  b e  i n v o l v e d  

i n  ma i n t a i n i n g  t h e  t e r r i t o r y  a n d  c a r i n g  f o r  e g g s a n d  b r oo d . 

Thu s , wh e r e  f e a t u r e s  o f  t h e  h ab i t at  make te r r i to r i a l i t y  t h e  

f av o u r e d  b r e e d i ng mo d e , m o n o g amy i s  d e s i r a b l e f o r  b o t h  

p a r t n e r s . H owev e r , g i v e n  t h e  c o n d i t i o n s  p r ev a i l i n g  wh e r e  

c o l o n i a l n e s t i n g  i s  t h e  ma i n  b r e e d i n g  typ e ( e . g .  L a k e  

E l l e s m e r e ) , o t h e r  b r e e d i n g  a s s o c i a t i o n s  m a y  b e  f avo u r e d  
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a n d  d e s e rt i o n  m a y  n o t b e  d i s a dv an t a g e ou s . S in c e , a mo n g  

o t h e r  f ac t o r s , f o o d  f o r  c y g n e t s  d o e s  n o t  app e a r  t o  b e  a 

l im i t i n g  r e s o u r c e  in  no rmal  b r e e d i ng y e a r s  ( Wi l l i ams  1 9 8 0 )  

t h e r e  i s  l i t t l e  n e e d  f o r  d e f e n c e  o f  a l ar g e  t e r r i to r y , and  

te r r i to r y  boun d a r i e s  may  e x t e n d  o n l y  a p e c k i n g  d i s t a n c e  

a r o u n d  t h e  n e s t  ( B r a i t hwa i te 1 9 7 0 ;  M i e r s  & W i l l i a m s  1 9 6 9 ) . 

I t  i s  d e f i n i t e l y  po s s i b l e fo r o n e  b ir d  t o  c ar r y  out  i n c u 
b a t i o n  d ut i e s a lo n e  ( So p e r  1 9 6 0 ) . The  advan t a g e s t o  a 

d e s e rt i n g  p a r t n e r  wo u l d  t h e n  have  t o  outwe i g h  the  d i s a dvan 

t ag e s  ( e g g - l o s s  through  p r e d a t i o n  a nd th e f t  o r  b r e a k a g e , 

d u r i n g  a n e s t  r e c e s s  - m a i n l y  appl i c ab l e  to  c o l o n i e s ; hara s s 

m e n t  o f  the  b r o o d ,  b y  o t h e r  t e r r i to ry ho l d e r s ) . I n  c o l o n 

i e s  a n y  d i s a d va n t a g e s  wo u l d  b e  e f f e c tive  d u r i ng i n c ub a t io n , 

s i n c e  a f t e r  h a t c hi n g  c y g n e t s  may  j o i n a c re c he a n d  t h e  n e e d  

f o r  s t r o ng p a r en ta l  c ar e  i s  r ed u c e d . T h e r e  i s  l i t t l e  

ev i d e n c e t h a t  9 s  l ay twi c e  i n  a s e a so n  u n l e s s  i t  i s  s o o n  

a f t e r  c l u t c h  l o s s  o r  r emova l ( e . g .  9 1 ) . T h e  b e s t  time  

for  c o l o n i a l  9 s  to d e s e r t  is  t h e n  s tr a ig h t  a f t e r  the  c l u t c h  

i s  c omp l e t e d , wh i l e  t h e  a i s  mo s t  l i k e l y  to  l e av e  o n c e  h i s 

ma t e  i s  c ommi t t e d  to  i n c ub a t i on . S in c e  t h e  b r e e d ing  s ea s o n  

i s  r e l a t i v e l y  l o ng bo t h  s t a n d  a goo d c ha n c e o f  b e i ng ab l e  

to ma t e  a g a i n . S tr e ng th and  d u r a t i o n  o f  t h e  pa i r  b o n d  a r e  

thu s r e l a t e d  to  t h e  t ime  a n d  e n e r g y  r e qu i r eme n t s  o f  b r e e d in g . 

" Co y "  f em a l e s ,  w i t h  a r e qu i r em e n t  f o r  l e n g t hy  c o ur t s h ip , 

may  b e  e xp e c t e d  w h e r e  c o n s i d e r ab l e  i n v e s tm e n t  by  both  s ex e s  

i s  n e c e s s a r y  f o r  s u c c e s s f u l  b r e e d in g , wh i l e  '' f a s t "  f e ma l e s  

ma y e x i s t  i n  the  oppo s i t e  s i tu a t i on . 

4 . 4 . 3  S e xua l  a c t i v i ty 

T h e  s e a s o n a l  d i s t r i b u t i o n  o f  s ex u a l  b ehav i o u r  i s  r e

l a te d  t o  t h e  s t r i c t l y  s e a so n a l  n a t u r e  o f  b r e ed i ng  o n  P uk e 

puke  L a g o o n , w i th f e r t i l i s at i o n  and  l a y i n g  o c c ur r i n g  i n  

e a rl y - m i d  J u l y  ( s hown b y  t h e  b eh a v i o ur o f  t h e  p a i r s , and  

h a t c hi n g  d a t e s )  , and  brood s app e a r i n g  in A u g u s t .  Th e 

S p r i n g  - e a r l y  S umme r  d e c r e a s e  i s  p r o babl y d u e  to t h e  p a i r s ' 

p r e o c c u p a t i o n  w i t h  b r oo d - r e ar i n g  and  th e s ub s e qu e n t  mo u l t ,  

w i th t h e ir  a c comp a n y i n g  h o r mo n a l  c h a ng e s . R e n e w e d  a c t iv i ty 

t h r o u g h  Aut umn , b u i l d in g  up to  t h e  W inter  p ea k , may b e  

a tt r i bu t ed t o  i n c r e a s e d a c t iv i ty b y  r e s id e n t b r e e d e r s  a n d  
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D i s tu r b a n c e s  d u r i n g  the  May -

J u n e  s ho o t in g  s e a so n  p r o d u c e d  a l u l l  i n  s ex u a l  a c t ivi t y . 

V e ry f e w  swa n s  w e r e  p r e s en t , i n  a c o n t inua l l y a l er t  s t a t e . 

I n  1 9 7 8  o n l y  four  p a i r s  b eg a n  i n c ub a t i ng a n d  t h e s e  w e r e  

r ed u c e d  t o  t w o  b y  a n o t h e r  r e s e a r c h e r , whi l e  i n  1 9 7 9  1 1  p a i r s  

n e s t ed a n d  h at c h e d  b r o o d s .  Thi s  i n c r e a s e d  n umb er o f  b r e e d 

i ng p a i r s  p r o b a b l y  c au s e d  t h e  r i s e  i n  s ex u a l  a c t iv i t y  i n  

t h e  1 9 7 9  br e ed i ng s e a s o n  ( F i g . 4 . 1 0 ) . 

F e r t i l i s at i o n  and  l ay i ng o c c u r  i n  e a r l y -m i d  J u l y , 

a nd b ro o d s  a r e  pr e s e n t  f o r  a f a i r l y  b r ie f  p e r io d , i n  c o n 

t r a s t  t o  f i n d i n g s  f o r  o t he r ,  c o l o n i a l  ne s t i ng a r e a s  

( L i c k e r s  1 9 7 7 ; Mi e r s  & W i l l i ams 1 9 6 9 ) . T h e  t im i n g  o f  

b r e e d i n g  i s  p r ob ab l y  p r o x i ma l l y r e l a t ed t o  t h e  n a t u r e  o f  

t h e  f o o d  s upp l y  and  h e n c e  to  the  t im i n g  o f  r a i n f a l l  a n d  to 

w a t e r  l e v e l s  ( B ra i t hwa i t e  & F r i t h  l 9 6 9b ;  M i e r s  & W i l l i am s  

1 9 6 9 ) , a l tho u g h  u l t imat e l y  t h e  i n f l u e n ce o f  p h o top e r i o d  

mu s t  i n i t i a t e  g o n a d  d ev e l o pm e n t . Ot herw i s e  a l a g p e r i o d  

wou l d  e n s u e  b e t w e e n  t h e  app e aran c e  o f  an a d e q u a t e  f o o d  

s upp l y  a n d  f u l l  g o n a d a l  a c t iv i t y . P e rr i n s  ( 1 9 7 0 ) f ou n d  

t h a t  the  d a t e  o f  l ay in g  i n  s ome b i rd s may b e  r e l at e d  t o  t h e  

d a t e  whe n  th e Q c a n  f in d  e n o u g h  f o o d  t o  f o r m  e g g s . T h e  

9 B l a c k  S wan l a y s  3 0 % o f  h e r  body  we i ght i n  a n  ave r a g e  

( x  = 5 . 5 ) c l u tc h  ( d a t a  d e r iv ed f r om appe n d i c e s  t o  P .  S c o t t  

1 9 7 2 ) . W i t h  a l a y i n g  r a t e  o f  two e g g s i n  t h r e e  d a y s  ( B r a i t h 

wa i t e  1 9 7 7 )  and  an  i n c u b a t i o n  p e r i od o f  3 6  d ay s , t h e  9 mu s t  

h a v e  a n  a d e q u a t e  f oo d  s upp l y  at l e a s t  4 5  d a y s  b e f o r e  y o u n g  a r e  

pr e s en t , or  e l s e  s u f f i c i en t  s to r e d  r e s er v e s ,  a s  i s  t h e  c a s e  

f o r  ar c t i c - n e s t ing  g e e s e . F u r t h e rmo r e ,  l ay i n g  mu s t  b e  

t im e d  s o  t h a t  y o u n g  a r e  p r e s e n t  a t  a t ime  o f  m a x imum a bund -

a nc e  o f  s ui t ab l e  f ood  f o r  them  ( La c k  1 9 6 8 ) . Long - t er m  

d e f e n c e  o f  a t e rr i to r y  o n  P u k epuk e  L a g o o n  may  b e  i mpo r t an t  

whe r e  s u i t abl e  f o o d  f o r  y o u n g  c yg n et s i s  l im i t i n g  ( M .  

W i l l i am s  per s .  c o mm . ; C h . 7 ) . T h u s  the  J u l y  p e ak i n  c op -

u l a to r y  a c t i v i t y  mu s t  b e  f u n c t io na l  i n  f e r t i l i s a t i o n , w h i l e  

t h e  b u l k  o f  c opul a t io n s  o c c ur r i n g  a t  o t h e r  t ime s w i l l  p r o b 

a b l y  b e  " p r a c t i c e " ,  a f f e c t i n g  s t r e n g t h  a n d  m a i n t e na n c e  o f  t he 

p a i r  bond  by repe a t e d l y  d emo n st r a t i n g  s e x u a l  c o mpe t e n c e  

( 4 . 4 . 1 ) . Tho s e  l e a d i n g  up t o  t h e  p e a k  w i l l  a l so s e r v e  to  

s yn c hro n i s e  the  p a i r ' s  g o na d s  a s  they  en t e r  r ep r od u c t i v e  
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c o nd i t i o n . 

T h e r e  i s  no  e a s y  exp l a n a t i on f o r  th e d a i l y  p a t t e r n i n g  

o f  s e x u a l  a c t i v i t y . P o s s ib l y  l i g h t  i nt e n s i ty ( lu x )  o r  

t emp e ra t u r e  m a y  b e  i nv o l v e d  ( B . Spr i n g e t t  p e r s . comm . ) . 

T h e r e  i s  no  obviou s r e l a t i o n s h ip b e tween  t h e s e  a c t i v i t i e s  

and  o th e r , m a j or b e h av i o u r  s u c h  a s  f e e d i n g  and  l o a f i n g  
( Ch .  2 ) . G r e e t i n g  a n d  T r i umph c e r emoni e s  o c cu r  a t  a l o w  

b u t  c o n s t an t  l e v e l  throu ghou t the  d a y . 

Ma l e  and  f ema l e  spend  a n  e q u a l  amou n t  o f  time  o n  p a i r -

r e l a t e d  a c t iv i t i e s  ( Appe nd i x  I ) . T h i s  i nv e s t m e n t  may  r e -

f l e e t  t h e  n e ed , i n  a t e r r i to r i a l  s i t u a t i o n , f o r  c o n s t a n t  

a nd mutu a l  t e s t i n g  a n d  a f f i rm a t i o n  o f  the  p a i r  bond . H o w -

e ve r , a l t ho u g h  d i sp l ay  a c t i v i t y  i s  u s ua l l y  mut u a l , t h e r e  

m a y  b e  a d i f f er e n c e  i n  t h e  f r e qu en c y  w i t h  wh i c h  o n e  p a r t i c 

u l a r  p a r t n e r  i n i t i a t e s ,  a n d  o n e  r e sponds  t o  a n d  c o n t i n u e s ,  

the  b e h a v i o u r  s e quen c e s .  T h i s  i s  s hown b y  a n  e x am i n a t i o n  

o f  p a i r - bo n d  mai nt e n a n c e  s e qu e n c e s , wh e r e  the  � i s the  s o l e  

p e r f o rme r i n  1 7  o f  5 4  d i s p l a y s . A l though  t h e r e  i s  n o  

s t a t i s t i c al l y  s i g n i f i c an t  d i f f e r e n c e  i n  c ompo s i t i o n  b e tw e e n  
d- o n l y  a n d  0- 9 s e q u en c e s  ( Ta b l e  4 . 1 ) , an  app a r e n t  d i f f e re n c e  

f o r  t h e  a c t s  N e c k - D ip a n d  N Dh i  m ay b e  d u e  t o  t h e  f a c t  t h a t  

the s e  a r e  n o rma l l y  a mutual  p e r formanc e :  i f  t h e  9 d o e s n o t  

r e s p o n d  the  0 w i l l  no t b e  e n c o u r a g e d  t o  c o n t in u e  o r  i n t e n-

s i f y  h i s  d i s p l a y . Ana l y s i s  o f  0- 9 and  9 - �  a c t i o n s  i n  

copu l ato r y  s e que n c e s ( T abl e 4 . 8  a & b )  a l so s u g g e s t s  t h a t  i t  

i s  t h e  d who i n i t i a t e s  and  t h e  9 who c o nf i rm s  t h e  s e qu e n c e . 

T h e  c h a n c e t o  r e spond , o r  n o t , t o  U b e hav i o u r  w i l l  a l l ow 

t h e  9 t o  t e s t  � p e r s i s te n c e ; h e r  a c t i o n s  w i l l show  h e r  own 

i n te r e s t  ( H a l l id ay 1 9 7 8 ) . 

An a n al y s i s  o f  C a n a d a  G oo s e  t r i ump h c er emo n i e s  s ho w s  

tha t , wh i l e  t h e  d u su a l l y  i n i t i a t e s the  d i sp l a y , the  9 i s  

a l s o a c t iv e  a nd " th e  p e r f o rm a n c e o f  an  a c t  b y  o ne i n d iv i d 

u a l  i n i t i a t e s a b eh a v i o u r  p a t t e r n  f r om the  o t he r "  ( Ra d e s a t e r  

l 9 7 5 b ) . A l s o , " th e  b e h av i o u r  o f  the  Q s e e m s  t o  b e  mo r e  

a f f e c t ed b y  t h e  n a t u r e  o f  t h e  p r e c e d in g  p e r f o rman c e  b y  the  

d than  b y  her  own  b e h a v i o u r , wh i l e  the  r e v e r s e  i s  t r u e  

f o r  the  U "  ( i b i d . ) .  I d i d  not  e x am ine  t h e  n a tu r e  o f  d- d 
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and  Q - 9  c h a i n s . 

E x am i n a t i o n  o f  T ab l e s  4 . 8 a & b  s hows t h a t , a f t e r  a 

g i v e n  a p r e c op u l a tory  d i sp l a y  ( i . e .  H D ,  N D , N Dh i ' F T , C RLP , 

N P P , �/ 9 ) , the  s u b s e q u ent  9 p r e c opu l a tory d i s p l ay ( H D ,  N D , 

N Dh i ' F T , C RLP , QP RO , Q/a) o c cu r r ing  mo r e  o f t e n  than _ e xpe c 

t e d  i s  t h e  s ame  o r  s im i l ar i n  8 c a s e s  and d i f f e r e n t  i n  6 .  

F o r  9 - a  i n t e r a c t io n s  t he s e  f ig ur e s  a r e  4 a n d  1 1  r e sp e c t i v e l y . 

T h i s  d i f f e r e n c e  i s  n o t  s t a t i s t i c a l l y  s i g n i f i c a n t  ( B i no m i a l  

te s t ,  eX. =  0 . 0 1 ,  a a c t i o n s  p = 0 . 3 9 5 ,  9 a c t i o n s  p = 0 . 0 5 9 )  

H o w e v e r , th e r e  i s  a t e n d e n c y  f o r  the  a to  f o l l ow any  Q 

a c t io n  w i th  a d i f f e r e n t  o n e , e sp e c i a l l y  i n  t h e  c a s e  o f  9FT . 

T h e  Q m a y  d up l i c a t e  th e a d i sp l ay o r  produ c e  a d i f f e r e n t  

o n e , b u t  t e n d s  to  c op y  a a c t i o� s f o r  d i s p l a y s  d e r iv e d  f rom 

b a th i n g  ( v a r i an t s  o f  H D  and  N D : C h . 7 ) . I n  two c a s e s  

wh e r e  t h e  9 r e sp o n s e  i s  d i f f e r en t  ( ONPP - QND , 6N D / Q - QP RO ) 

t h i s  r e s po n s e  may s t i l l  be  sp e c i f i c a l l y i nd u c e d  by  the  a 
a c t i o n . T h u s  ND/q  ma y i n d i c a t� � r e a d in e s s  t o  mount , and  

9 P RO i nd i c a t e s  e q u a l  r e a d i n e s s  i n  the  Q .  I t  i s  po s s ib l e  

th�t  N D  a s  a r e sp o n s e  t o  N P P  ind i c a t e s  t h a t  t h e  9 i s  no t 

y e t  r e a d y  f o r t r e a d in g , a s s umimg  t h a t  NPP i s  d e r iv e d  f r om 

an  i n t e n t i o n  movement  t o  mou n t  ( C h .  7 ) . 

The  pr e s e n c e  o f  o th e r s  may  i n f l u e n c e  t h e  f in a l  d i sp l a y  

f o rm . Tab l e  4 . 7 s ho w s  t h a t  t h e  p e r fo rma n c e o f  N C O  b y  o n e  

o r  b o th par t n e r s  a f t e r  copu l a t i o n  i s  l ink e d  w i th t h e  c l o s e  

pr e s e n c e  o f  w a t c hing  swa n s . S im i l a r i t i e s  i n  f o rm b e t w e e n  

t h i s  d i s p l a y  and  the  N CO e n d -p o s t u r e  o f  T r i ump h c e r emo n i e s  

s u g g e s t  some  a g g r e s s iv e  mo t i v a t i o n ,  a l thou g h  t h r e a t d i s 

p l a y s  r a r e l y  f o l l ow . 

Copu l a to r y , and  p o s s i b l y  p a i r -bond  m a i n t e n a nc e ,  s e 

qu e n c e s  may  b e  s e e n  a s  a c o n t in u i n g  s e r ie s o f  a a c t io n s  

p r o du c i n g , i n  a r e c ep t i v e  9 ,  c o n f i rmatory  r e sp o n s e s ,  wh i c h  

i n  turn  i n f l u e n c e  the n atur e o f  s u b s equent  d i s p l a y s . 

Mu t u a l  s timu l a t io n  i s  n e c e s s ary  f o r  c o n t i nu a t i o n  o f  t he 

s e qu e nc e , b u t  t h e  9 s ho u l d  have  t h e  m a j or r o l e  in  d e t er 

m i n i n g  w h e t h e r  o r  not  i t  i s  c omp l e t e d  ( s e e  4 . 1 ) .  
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4 . 4 . 4  F u n c t i o n  o f  t h e  pa i r  bond  

T h e  s u c c e s s fu l  f o r m a t i o n  and m a i n t e n a n c e  o f  a p a i r  

b o n d  mu s t  u l t i m a t e l y  a f f e c t  b r e e d i n g suc c e s s . 

A w e a k  p a i r  bond  m a y  p r e v a i l  w h e r e  B l a c k  S wan s n e s t  in 

c o l o n i e s  ( B r a i t hw a i t e  1 9 7 0 ,  l 9 8 l b ) . He r e , p a r t l y  b e c a u s e  

t h e r e  i s  a g o o d , w i d e sp r e a d f o o d  s upp l y  f o r  bo th  a d u l t s  

and  y o u n g , t h e r e  i s  n o  n e e d  t o  ho l d  a te r r i t o r y  l a r g e r  than 

that imme d i a t e l y  a ro u n d  the n e s t  ( 4 . 4 . 2 ) . O n e  b i r d  may , 

i f  n e c e s s a r y , c omp l e t e  i n c ub a t i o n  a l o n e  a n d  t h e r e  i s  a r e a 

s o n a b l e c h a n c e  o f  r e ma t i n g  f o l l ow i n g  d e s e r t i o n , s o  t h a t  p r e 

ma t i n g  a c t i v i t y  by t h e  p a i r  may b e  r e d u c e d  i n  d u r a t i o n  o r  

i n t e n s i t y . 

H ow e v e r , w h e r e  b i r d s  b r e e d i n  t e r r i t o r i e s  a nd s h a r e  

p a r e n t a l  d u t i e s , a s t r o n g p a i r  b o n d  i s  adva n t a g e o u s  t o  b o t h  

s e xe s ,  and  w i l l  b e  f o r m e d  s l ow l y  o v e r  a l o n g  p e r io d  . t o e n -

s u r e  c o r r e c t  m a t e  c ho i c e  ( 4 . 4 . 1 ) . The  mu t u a l  n a t u r e  o f  

a l � p a i r i n g  and b r e e d i n g  d i s p l a y s  r e f l e c t s  t h e  n e e d  o f  

b o t h  p a r t n e r s  t o  m a k e  t h e  b e s t  p o s s i b l e  s e l e c t i o n  o f  m at e , 

a l t h o u g h  i t  i s  t h e  f e m a l e  who h a s  t h e  f in a l  d e c i s i o n  

( B u t t e r f i e l d  1 9 7 0 ) . 

W h e r e  e n v i ro nmen t a l  c o n d i t i o n s  n e c e s s i t a t e  t e r r i t o r i a l  

b r e e d i n g , a s t r o n g p a i r  b o n d  p e rm i t s  a d i v i s i o n  o f  l a b o u r  

o v e r  mo s t  b r e e d i n g a c t i v i t i e s ,  e sp e c i a l l y  t e r r i to r i a l  d e -

f e n c e . T h e  n e e d  f o r  t h i s i s  s hown  i n  a s t u d y  o f  �1 i n  

1 9 7 9  w h e r e , wi t h  a n  i n c r e a s e d  numb e r  o f  p a i r s  a t t e mpt i n g  

b r e e d i n g , bo t h  ma l e  a n d  f e m a l e  b e c ame mor e a c t i v e  i n  a g g r e s 

s i o n , b u t  t h e  f ema l e ' s  c o n t r i bu t i o n  o v e r  i n c u b a t i o n  i n c r e a s e d 

by 2 0 0 %  o v e r  1 9 7 8  f i g u r e s  ( c .  f .  cJ' 5 7 % : App e nd i x  I ) . The  

f e ma l e  c o u l d  no t have  s u c c e s s fu l l y d e f e nd e d  a t e r r i to r y  for  

h e r s e l f  and  her  yo ung , a n d  i n c u b a t e d  the  e g g s , w i t h o u t  the  

ma l e ' s  p r e s e nc e , a n d . v i c e  v e r s a . D .  S c o t t  ( 1 9 7 7 )  s im i l a r l y  

c o n c l u d e d  t h a t  " co n t i n u e d  p r e s e n c e  o f  t he ma l e  app e a r s  t o  

b e  n e c e s s a r y  i n  a n s e r i n e s t o  e n s u r e  a d e qu a t e  f o o d  f o r  t h e  

y o u n g " , t h ro u g h  t e r r i to r i a l  d e f e n c e . Def e n c e may al s o  

imp ro v e  b r e e d i n g  s u c c e s s  t h r o u g h  d e c r e as ing  h a r a s s m e n t  b y  

o t h e r  s w a n s  ( C h .  6 ) ; a g a i n , t h e  a c t i o n s  o f  o n e  p a r e n t  
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c o u l d b e  i n a d e q u a te . 

A s tr o n g  p a i r  bo n d  l a s t i n g  m o r e  than o n e  s e a s o n  m ay 

a l s o  i mp r o ve br e e d i n g  s uc c e s s  t h r o u g h  i t s  e f fe c t s  o n  the  

t i m i n g  o f  b r e ed i ng : i n  g e n e r a l  exp e r i enced  b i rd s b r e e d  

e a r l i e r  i n  t h e  s e a s on a n d  t en d  to  h a v e  a g r e a t e r  r ep r od 

u c t i v e  s u c c e s s  t h a n  y o u n g e r  o r  i n e xp e r i en c ed b i r d s  ( F in n e y  

& C o o k e  1 9 7 8 : S no w  Goo s e  A n s er c a e r u l e s c e n s ; ;  N e l s o n  1 9 6 6 : 

G a n ne t s ) . Th e e f f e c t  o f  p a r tn e r - fami l ia r i ty o n  r ep r o du c t 

i v e  s u c c e s s  i s  w e l l  d emo n s tr a t e d  by  t h e  r e s u l t s  o f  d i vo r c e : 

c h a n ge s  o f  m a t e , i n  exper i en c ed b r e ed er s ,  l e ad  t o  r ed u c e d  

suc c e s s  f o r  a t  l e a s t  t h e  n e x t  o n e  o r  two s e a s o n s  ( Co u l s o n  

1 9 6 6 ; O l l a s o n  & Du n n e t  1 9 7 8 ) . 
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C h ap t e r  5 

C Y GN E T  G RO W T H  AND D E V E L O P M E N T  

5 . 1  I N T RO D U C T I ON 

Ob s e r v a t i o n  o f  t h e  p h y s i c a l  a n d  b e h a v i o u r a l  d e v e l op 

m e n t  o f  y o u n g  b i r d s  p r o v i d e s  i n f o r m a t i o n  o n  t h e  o n t o g e n y 

o f  v a r i o u s  a c t s  a n d  t h e  p hy s i c a l b a s e s  f o r  t h e m . C l o s e  

o b s e r v a t i o n  o f  y o u n g  sw a n  b ro o d s  i s  d i f f i c u l t  u n d e r  

n a t u r a l  c o n d i t i o n s , so  I r e a r e d  a g r o up o f  yo u n g  B l a c k  

S w a n  c y g n e t s  f r om t h e  h a t c h l i n g  s t a g e  to a l mo s t  c o mp l e t e  

f e a t h e r  d e v e l opme n t  a t  6 0  - 7 0  d a y s . 

T h e  g r e a t  ad v a n t a g e  o f  wo r k i n g  w i t h c ap t i v e  b i r d s i s  

t h at t h e y  c a n b e  o b s e r v e d  a t  m u c h  c l o s e r qu a r t e r s  a n d  f o r  

l o n g e r  p e r i o d s  o f  t im e  t h a n  b i r d s  i n  t h e  w i l d ( J o h n s g a r d 

1 9 6 5 ) . T h i s  w a s  e sp e c i a l l y  t r u e  f o r my s t u d y , a s  v e r y  

y o u n g  w i l d  b r o o d s  o n  P u k ep u k e  L a g o o n  s p e nd mo s t  o f  t h e  

d a y h i d d e n  i n  r aupo s t a n d s  a r o u nd t h e  sho r e l i n e . U s i n g 

c ap t i v e s ,  d a t a  m a y  b e  c o l l e c t e d  o n  p h y s i c a l  p a r am e t e r s  a s  

w e l l  a s  b e h a v i o u r a l  p a t t e r n s  t h a t  c o u l d  o t h e r w i s e  b e  

m i s s e d  a l t o g e t h e r . T h e  l a t t e r  i n c l u d e  s o f t  v o c a l i s a t i o n s  

( D i l g e r  1 9 6 2 )  s u c h  a s  h i s s e s , " s l e e p y "  a n d  " c o n t a c t "  c a l l s  

( K e a r  1 9 7 2 ) , a n d  s ma l l  p o s t u r a l  c h a n g e s  wh i c h  c a n n o t  b e  

d e t e c t e d  f r o m a d i s t a n c e . I t  i s  a l s o  po s s i b l e t o  w o r k  

w i th k n o w n  i nd i v i d u a l s  ( i t w a s i mp o s s i bl e f o r  me  t o  m a r k 

w i l d  b i r d s ) , s o  t h a t  s o c i a l  r e l a t i o n s h i p s  w i t h i n  a f am i l y  

g r oup m a y  b e  e x am i n e d . 

5 . 2  ME T H O D S  

I r e a r e d  a s i n g l e  c y g n e t  i n  1 9 7 9  a n d  a g r oup o f  s i x 

i n  1 9 8 0 . T h e  1 9 7 9  b i r d  w a �  o b t a i n e d  u n i n t e n t i o n a l l y  a n d  
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I w a s  u n a b l e  t o  g e t  o t h e r s , s o  t h a t  h e r  b e h av i o u r  m a y  h a v e  

b e e n  a f f e c t ed t h r o u g h  l a c k  o f  i n t e r a c t i o n s  w i t h  o t h e r  s w a n s 

( 5 . 4 . 1 ) . T h i s  b i r d , n am e d  E bo ny ( E ) , s p e n t  h e r  e a r l y  l i f e  

( 1  - 2 8 d . ) i n  v e r y  u n n a tu r a l  c o n d i t i o n s , p a r t i c u l a r l y i n  

t h a t  s he d i d n o t  h a v e  c o n t i n u ed a c c e s s  t o  w a t e r , w h i c h  w a s  

f r e e l y  a v a i l ab l e  t o  t h e  1 9 8 0 b r o o d . The c o nd i t i o n s  u n d e r  

w h i c h  t h e s e  b i rd s w e r e  k ep t  w e r e  a s  n o r m a l  a s  p o s s ib l e  

( s e e  5 . 2 . 1 ) . 

5 . 2 . 1  Re a r i n g  

A l l s ev e n  c y g n e t s  w e r e i mp r i n t e d  o n  m e  a s  t h e i r  f o s t e r  

p a r e n t , t h r o u g h  k e ep i n g  t he m  i n  p hy s i c al a n d  v o c a l c o n t a c t  

w i t h  m e  a s  c o n t i nu o u s l y  a s  p o s s i b l e . I u s ed v o c a l i s a t i o n s  

c o mb i n i n g  h u m a n  s pe e c h  w i th i m i t a t i o n s  o f  th e i r  o w n  c o n t a c t  

c a l l s .  S i n c e  t h e  t he rm o r e g u l a t o ry a b i l i t y  o f  v e r y  y o u n g  

b i r d s  i s  p o o r ( Ri c k l e f s 1 9 6 8 )  t h e  c y g n e t s  w e r e  k ep t  w a rm 

b y  my  b r o o d i n g  t h e m  ( 1 9 7 9 )  o r  b y  p r o v i d i n g  h e a t  l amp s a n d  

a w a r m l y  l i n e d  b o x  ( 1 9 8 0 ) . E b o n y  w a s  c a r r i ed a r o u nd w i t h  

m e  a g r e a t  d e a l , w h i l e  t h e  g roup w a s  p r o v i d e d  f r om t h e  

f i r s t  w i t h  a l ar g e  i n s i d e r u n . H e r e  t h e y  h ad c o n t i n u a l  

a c c e s s  t o  w a t e r , i n  t h e  f o rm o f  a p o o l  ( 2m x 1 . 3 m x 0 . 2 5 m ) . 

A s e c o n d , l ar g e r  p o o l w i t h  a d e qu a t e  d ep t h  f o r  d iv i n g  w a s  

d u g  o u t s i d e . E b o n y  w a s  a b l e t o  s w i m  i n  a t a nk e v e r y  d a y  

b u t  n o t  t o  u s e  i t  c o nt i n uo u s l y . Th i s  l ed t o  s o m e  p l u m a g e  

p r o b l em s , a s  h e r  d ow n  b e c am e  f o u l e d  a n d  c o u l d  n o t  b e  i mm e d 

i a t e l y  c l e a n e d , a n d  l o s t  s o m e  o f  i t s  w a t e r p r o o f i n g . 

F o o d  w a s p r ov i d ed o n  a n  a d  l i b .  b a s i s , f o l l ow i ng t h e  

r e c o mm e n d a t i o n s  o f  K e ar ( 1 9 7 6 )  a n d  O w e n  & K e a r  ( 1 9 7 2 ) . 

T h e s e  a u t ho r s  s ta t e  t h a t  y o u n g  w a t e r f ow l  r equ i r e  a d i e t  

c o n t a i n i n g  1 8 - 2 0 %  p r o t e i n , s o  t h e  c y g n e t s  w e r e  g i v e n  

c h i c k - s t a r t e r  c rumb s wh e n  s m a l l , a n d  g r ad u a t e d  t o  g r o w e r s '  

p e l l e t s  a f t e r  t h r e e  w e e k s . T h e y  p r e f e r r e d  t o  h a v e  t h e s e  

s o a k ed i n  w a t e r . S i e ve d  e g g  y o l k  w a s  s c a t t e r e d  o v e r  t h e  

c rumb s a t  f i r s t , t o  e n c ou r a g e  f e e d i n g . A v a r i e t y  o f  

c h o p p e d  g r e e n s tu f f s  w a s p r o v i d e d : d a n d e l i o n , l e t t u c e ,  

c ab b a g e , g r a s s .  S p r o u t ed M u n g  b e a n s a nd g r a t ed c a r r o t s  

w e r e  a l s o  o f f e r ed , a l t h o u g h  o n l y  o n e  o r  t wo b i r d s  w o u l d  

t a k e  t h e  c a r r o t . S o a k e d  w h o l e  w h e a t  wa s a l s o  p r o v i d e d  
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o n c e  t h e  o l d e s t  b i r d s  w e r e  f o u r  w e e k s  o l d , a n d  b y  t h e  

t im e  t h e  b r o o d  w a s  s i x  w e e k s  o l d  t h e y  we r e  

t h e m  l . S k g  ( d r y  w e i g h t )  o f  wh e a t  a d ay .  

t a k i n g  b e t w e e n  

W h e a t  r e p l a c e d 

I n  1 9 8 0  c ho p p e d  t h e  p e l l e t s  c o mp l e t e l y  a t  t h i s s t a g e . 

g r e e n s  w e r e  g iv e n  o n  t h e  p o o l , wh i l e o t he r f o o d s  w e r e  

p r e s e n t e d  i n  c o n t a i n e r s  a t  s o me d i s t a n c e  f r o m  t h e  w a t e r . 

Th e r u n  a n d  p o o l w e r e  c l e a n e d  o u t , a n d  fo o d  r ep l a c e d , d a i l y . 

Ou t s i d e , a l l  b i r d s  we r e  f r e e  to g r a z e o v e r  t h e  l a wn a n d  

t h e y  t h e n  a d d e d  d o c k  a n d  p u h a  ( App e n d i x V )  t o  t h e i r  d i e t . 

T h e  c yg n e t s  w e r e  t a k e n  o u t s i d e  f o r  2 - 6 h o u r s e a c h  

d a y  w h e n  s ma l l  ( 0  - 3 w e e k s ) , a n d  t h e  p e r i o d  s p e n t  o u t s i d e  

i n c r e a s e d , w i t h  i mp r o v i n g  w e a t h e r  a n d  r ap i d  f e a t h e r  d ev e l o p 

m e n t , t o  a m a x imum o f  1 3  h o u r s a d a y . 

5 . 2 . 2  P h y s i c a l  d e v e l o p m e n t  

T h e  c y g n e t s  w e r e  w e i gh e d  a t  l e a s t tw i c e  w e e k l y  o n  a 

3 k g  M e t t l e r b a l a n c e , u n t i l  t h e  o l d e s t  w a s  4 we e k s  o l d . 

F ro m  t h e n  t i l l  t h e  e n d  o f  t h e  s tu d y  t h e y  w e r e  w e i gh e d  w e e k -

l y  o n  a S k g  s p r i n g  b a l a n c e . W h i l e  t h e  c y g n e t s w e r e  s m a l l  

e n o u g h  f o r  t h e  w e i g h i n g  t o  b e  d o n e  e a s i l y  b y  o n e  p e r s o n 

t h e y  w e r e  w e i g h e d  a t  t h e  s am e  t im e  e a c h  d a y . T im i n g  

b e c a m e  m o r e  i r r e g u l a r  w h e n  i t  b e c am e  n e c e s s a r y  t o  e n l i s t  

h e l p . 

S t a g e  o f  f e a t h e r  d ev e l opme n t  a n d  c ha n g e s  i n  b i l l  

c o l o u r a t i o n  w e r e  re c o r d e d  a s  t h e y  o c c u r r e d , u s i n g  c o l o u r 

p h o t o g r a p h y  f o r  t h e  l a t t e r . T h e  c y gn e t s  w e r e  s e x e d  b y  

c l o a c a l e x am i n a t i on a t  t he e nd o f  t h e  s tu d y . 

5 . 2 . 3  B e h a v i o u r a l  d ev e l opme n t  

E bo n y  ( 1 9 7 9 )  w a s i n  s o m e  w a y s t r e a t e d  m o r e  a s  a p e t  

t h a n  a s  a r e s e ar c h  s ub j e c t .  As  I k ep t  h e r  w i t h  m e  f o r  

mo s t  o f  t h e  d a y , e sp e c i a l l y  w h e n  s h e  w a s  v e r y  y o u n g , m y  

o w n  a c t i v i t y  p a t t e r n s  w e r e  i mp o s e d  o n  h e r . I n  1 9 8 0  s u c h  

d i s t u r b a n c e  w a s  v e r y  l im i t e d  a n d  a l t ho u g h  I w a s w i t h  t h e  

b i r d s  f o r  l o n g  p e r i o d s  t h e y  w e r e  l e f t  v e r y  m u c h  t o  t h e i r  o w n  

r h y t h m ( s ) o f  a c t i v i iy .  E bo n y  b e c am e  v e r y  d i s t r e s s ed i f  
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l e f t  a l o n e , b u t  t h e 1 9 8 0  g r o up r ap i d l y  b e c am e  a c c u s t o m e d  

to  b e i n g  l e f t  a l o n e  i n  t h e i r  r u n  f o r  a t  l e a s t  s ome  p a r t  

o f  t h e  d a y . 

5 . 2 . 3 a Appe a r a n c e  a n d  t im im g  o f  b e h a v i o u r  p a t t e r n s  

I n  1 9 7 9  a l l  n ew a c t s ,  o r  q u a l i t a t i v e  c h a n g e s  i n  

e x i s t i n g  a c t s ,  p e r f o r m e d  b y  t h e  c y g n e t  w e r e  n o t e d a s  t h e y  

o c c u r r e d . H o we v e r , I m a d e  n o  a t t e m p t  t o  qu a n t i f y  s u c h  

p a t t e r n s  a s  G r e e t i n g  c e r e mo n i e s  o r  a g g r e s s i v e  i n c i d e n t s . 

T h e  f o rm e r  f o l l o w e d  a l mo s t e v e r y  m o v e  on m y  p a r t , a s  w e l l  

a s  o c c u r r i n g  a f t e r  a l a rm s  o r  d i s t u r b a n c e s ,  a nd a s  E bo n y  

w a s v e r y  n e r v o u s  t h e y  w e r e  p r o b a b l y  p e r f o rm e d  a t  a m u c h  

h i g h e r  f r e qu e n c y  t h a n  g r e e t i n g s  b y  t h e  g r o up o r  b y  w i l d  

b i r d s . Th e f r e q u e n c y  a nd " d i r e c t i o n '' o f  a g g r e s s iv e  a c t s 

a l so v a r i e d i n  c o m p a r i s o n  w i t h t h e  g r o up , i n  t h a t  t h e y  

w e r e n o t  d i r e c t e d a t  p e o p l e  o r  t h e  h o u s e h o l d  c a t u n t i l  

m u c h  l a t e r  i n  d e v e l opm e n t . 

I n  1 9 8 0 , a l l n e w  a c t s , o r  c h a n g e s  i n  e a r l i e r a c t s , 

w e r e  a g a i n n o t e d  a s  t h e y  o c c u r r e d . H ow e ve r , t h e  a v a i l -

a b i l i ty o f  a g r o up m e a n t  t h a t  a n um b e r  o f  s o c i a l  b e h av i o u r  

p a t t e rn s  ( 5 . 2 . 3 b )  c o u l d  b e  e x ami n e d . T o  d i s t i n g u i s h  

i n d i v i du a l s  a l l  s i x c y g n e t s w e r e  b a n d e d , a t  f i r s t w i t h  

m a k e - s h i f t  b a n d s  o f  f o l d ed i n s u l a t i n g tap e , b u t  l a t e r  

w i t h  s w a n  b a nd s  p r o v i d e d  b y  t h e  W i l d l i fe S e r v i c e  . 

. 2 . 3 b E x ami n a t i o n  o f  s o c i a l  b e hav i o u r  

A l t h ou gh I wa s w i t h  t h e  b i r d s  f o r  v a r y i n g  p e r i o d s  

( up t o  1 4  h . )  e a c h  d a y , d a t a  c o l l e c t i on w a s g e n e r al l y  

r e s t r i c t e d  t o  a p e r io d  o f  3 - 4 h . , d u r i n g  w h i c h a l l  e v e n t s  

r e l a t i n g  t o  5 . 2 . 3 b ,  i - iv b e l ow w e r e  r e c o r d e d . N e w  o r  

c h a n g e d  a c t s  w e r e  w a t c he d  f o r  t hr o u g ho u t  t h e  d a y . A g g r e s -

s iv e  a c t s  ( i  & i i ) w e r e  s o o n  f o u n d  t o  b e  e x t r e m e l y  r a r e  

{ N  = 4 6  a nd 4 7  r e s pe c t iv e l y , f o r  t h e  t o t a l  8 - we ek s t u d y  

p e r i o d ) , s o  t ha t  t h e y  w e r e  a l s o  n o t e d  wh e n e v e r  t h e y  o c c u r r ed , 

r a t h e r  t ha n  d u r i n g  t h e  r e s t r i c t e d  p e r i o d  o f  m o r e  c o n c e n t r a t e d  

o b s e rv a t i o n . 



1 5 5  

D a t a  r e l ev a n t  to  t h e  c y g n e t s ' s o c ial  b e h a v iour  w e r e  

r e c o r d e d  a s  f o l l o w s , in  f o r t n ightly b l o c k s : 

( i ) d e v e l opme n t  o f  a p e c k  o r d e r , i f  any , w i t h i n  the  g r o up : 

the  i d e n t i ty o f  a g g r e s s o r  and  v i c t im w e r e  n o t e d , 

t o g e t h e r  w i th the  f orm o f  t h r e a t  o r  a t t a c k , the  c o n t ext  

in wh i c h  the  i n c i d e n t  o c c u r r e d  ( e . g .  f e e d i n g , mov i ng ) , 

an9  the  re spo n s e  o f  the  v i c t im .  

( i i )  f r e q u e n c y  o f  a g g r e s s i ve  i n c i d e n t s d i r e c t e d  o u t s i d e  the  

gro up , a nd the  r e l a t i o n s h ip ,  i f  any , b e twe e n  t h i s  a n d  

th e p e c k  ord e r : t h e  i d e n t i t y  o f  t h e  d i s p l a y i ng  b i rd ( s ) , 

the  f or m  and  o b j e c t  o f  the  thr e a t  or a t t a c k , and  t h e  

c o n t e x t  o f  the  i n c i d e n t  w e r e  r e c o rd e d . 

( i i i )  f r e qu e n c y  o f  i n i t i a t i n g  and  r e c e i v i n g  G r e e t i n g  c e r e 

mo n i e s :  S t a h l b e r g  ( 1 9 7 4 ) , wo r k i n g  on G r e y l a g  G e e s e  

( A n s e r  a n s e r ) , s u g g e s t e d  · t h a t  t h e r e  w a s  s o m e  r e l a t i o n 

s h ip b e twe e n  r ank i n  the  pe c k  o r d e r  a n d  t h e  number  o f  

g r e e t i ng s r e c e i v e d  by e a c h  b i r d . To e x a m i n e  t h i s  i n  

B l a c k  S wan c y g n e t s ,  I r e c o r d e d  t h e  i d e n t i t i e s  o f  t h e  

b i r d ( s ) i n i t i a t i n g  and  r e sp o nd i n g  to g r e e t i n g s , t o g e t h e r  

w i t h  c o n t e x t . 

( iv )  o r d e r  o f  the  b i r d s  wh e n  mov ing  a round , and  any  a g e 

r e l a t e d chang e s  i n  t h i s  ord e r : t h e  c r e c h e  memb e r s  a lmo s t  

a l w a y s mov e d  from  p l a c e  to p l a c e  i n  s i n g l e  f i l e . Th e i r  

o r d e r  i n  t h i s  f i l e  w a s  r e co r d e d  and  e x am i n e d  f o r  c h a ng e s  

w i t h  a g e , a s  i n  t h e  s t udy  o f  Mu t e  S wan  c y g n e t s  p e r f o rm e d  

b y  d e  J o ng & B a c o n  ( 1 9 7 9 ) . F o r  a n a l y s i s ,  I comb i n e d  

d a t a  from  mov e s  i n i t i a t e d  b y  t h e  b i r d s  a n d  f rom  mov e s  

b e g u n  b y  some a c t i o n  o f  mi n e . 

( v )  c o h e s io n  wi t h i n  t h e  g r o up a nd c ha n g e s , i f  any , in t h e  

compo s i t io n  o f  s u b - g r o up s : i t  app e a r e d  t h a t  s o m e  c y g n e t s  

p r e f e r r e d  to  s p e n d  a l a r g e  amou n t  o f  t ime w i th c er t a i n  

o f  t h e  o th e r s . To  e x a m i n e  the  t ruth  o f  t h i s , I u s e d  

a me t h o d  o f  c l u s t e r  a n al y s i s  d e s c r ib e d  b y  Mo r g a n  e t  a l . 

( 1 9 7 6 ) ( s e e  C h . 3 ,  3 . 2 . 2 ) . E v e r y  3 0  m i n u t e s  the  

po s i t io n  o f  b i r d s  wer e n o t e d , r e l a t ive to  e a ch  o t h e r  

( b i r d s  a lo n e , i d e n t i t i e s  of  b i r d s i n  g r o up s ) . S i n g l e -

L i n k - C l u s t er - Ana l y s i s  ( S LCA ) o f  t h i s  i n f o rm a t i o n  w a s  

u s e d  t o  pro v i d e  s om e  me a s ur e o f  g roup c oh e s io n  a n d  t o  

d e t e rm i n e  any  t e n d e n c i e s  f o r  i n d i v i d u a l s  t o  a s s o c i a t e  
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w i t h c e r t a i n o t h e r s .  T h e  r e s u l t s  we r e  a l s o  e x a m i n e d  

fo r a n y  c ha n g e s  w i t h i n c r e a s i n g  a g e . 

5 .  3 RE S U L T S  

5 . 3 . 1 P hy s i c a l  d e ve l opm e n t  

5 . 3 . l a S e x 

' 

T h e  l o n e  c y g n e t  r e a r ed  i n  1 9 7 9 , E b o n y  ( E ) , wa s a f e m a l e .  

T h e  1 9 8 0  c r e c h e  c o n s i s t e d  o f  4 ma l e s , Ag g r o  ( A ) , C h um ( C ) , 

L a z y  ( L ) , a n d  S qu e ak e r  ( S )  a n d  2 f e m a l e s ,  D i v e r  ( D )  a n d  

P l a c i d ( P ) . N am e s  w e r e  g i v e n  o n  t h e  ba s i s  o f  e a r l y  

s up e r f i c i a l b e h a v i o u r a l  t r a i t s . 

5 . 3 . l b G r o w t h  r a t e s  

T h e  w e i g h t s  o f  a l l  7 c y g n e t s  a r e  s h o wn i n  F i g s . 5 . 1  

a & b . T h e  1 9 8 0  c y g n e t s  w e r e  n o t  a l l  t h e s a m e  a g e , so  d a t a 

f o r  c a l c u l a t i o n  o f  m e a n  w e i g h t s  a t  g i v e n  a g e s ( F i g . 5 . 2 )  

w e r e  o b t a i n e d  by i n t e r po l a t i o n f r o m  t h e s e  g r ap h s . 

T h e s e  f i g u r e s  s u g g e s t  t h a t  m a l e  c ygn e t s  w e r e  h e a v i e r  

t h a n  f em a l e s  a t  t h e  s a me a g e , t h ro u g hout t h e  s t u d y  p e r i o d . 

T h i s  d i f f e r e n c e  i s  m a i n t a i n e d  i n t o  a d u l t h o o d  ( P . S c o t t  1 9 7 2 : 

1 9 8  - App e n d i x  I ) . H ow e v e r , a M a n n -Whi t n e y  U t e s t  ( H 0 : � 
w e i gh t = 9 w e i g h t , � =  0 . 0 1 )  p e r f o rm e d  on c y g n e t  we i g h t s  a t  

1 0 - d a y  i n t e r v a l s  s ho w e d  t h a t rrs w e r e  n o t  s i g n i f i c a n t l y  

h e av i e r  t h a n  Q s ,  a t  a n y  a g e . 

R a t e s  o f  w e i g h t i n c r e a s e , a l s o c a l c u l a t e d  f ro m  m e a n  

w e i gh t s  a t  5 - d a y i n t e r v a l s ,  w e r e  s im i l a r f o r  Os a n d  Q s  

( T a b l e 5 . 1 )  w i t h  t h e  o n l y  o b v i o u s  d i f f e r e n c e  c om i n g  i n  t h e  

f i r s t  ( 1 1 - 1 5  d . )  p e r i o d . G r o w t h  r a t e s , a s  r e f l e c t e d  b y  

% w e i g h t  i n c r e a s e , s l o w e d  f r om m o r e  t h an l l %  t o  a p p r o x i ma t e l y  

2 %  p e r  d a y , o v er  t h e  5 0 - d a y  p e r i o d  e x am i n e d . H o w e v e r , i n  

t e r m s  o f  a c tu a l  d a i l y  w e i g h t  i n c r em e n t s , t h e r e  wa s a c h a n g e  

f r o m  a n  a v e r a g e  d a i l y  i n c r e a s e  o f  a b o u t  3 3 g ( b o t h s e x e s ) i n  

t h e  l l  - l 5 d . p e r i o d  t o  a m a x i mum o f  l 2 7 g / d a y  f o r  ma l e s  

a n d  7 4 g / d ay f o r  f em a l e s ,  b o t h  i n  t h e  5 1  - 5 5 d . p e r i o d . 
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T h e s e  d a t a  m a y  b e  c o mp a r e d  w i t h f i g u r e s  p r o v i d e d b y  G u i l e r  

( 1 9 6 6 )  w h i c h  s how a r a n g e  i n  w e i g h t  i n c r e a s e s  o f  3 g / d a y  t o  

4 4 g / d a y  ( s e x e s  c omb i n e d ) f o r  w i l d  c y g n e t s  i n  T a s m a n i a . U n -

f o r t u n a t e l y t h e  a g e  o f  G u i l e r ' s  b i r d s  i s  u n c l e a r . H o w e v e r , 

i t  app e a r s  f r o m  t h i s  c o mp a r i s o n t h a t  my c ap t i v e  c y g n e t s  g r e w 

a t  a f a s t e r  r a t e  t h a n  t h e  T a s ma n i a n  b i rd s . A s im i l a r  

s l o w e r  g r o w t h  r a t e f o r  w i l d  s wa n s  i s  s e e n  i n  L i c k e r s � ( 1 9 7 7 )  

wo r k , b u t  s i n c e  he s e t  ( a ppa r e n t l y  a r b i t r a r i l y )  t h e  t im e  

s p e n t  i n  e a c h  c l a s s  a t  3 0  d a y s  ( bu t  s e e  T a b l e s  5 . 2  a n d  5 . 3 ) , 

t h e s e  d a t a  c a n n o t  b e  r e l i ab l y  c o mp a r e d  w i t h  m i n e . 

5 . 3 . l c F e a t h e r  d e v e l op m e n t  

T a b l e  5 . 2  g i ve s a m e t h o d  o f  d e t e r m i n i n g  a g e  c l a s s e s  

f r o m  p h y s i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s .  T a b l e s  5 . 3  a &b p r e s e n t  t h e  

a g e s ( a n d  w e i g h t s , wh e r e  app l i c a b l e )  a t  w h i c h  w i l d  a n d  

c ap t iv e  b i r d s  e n t e r e d  e a c h  a g e  c l a s s ,  a n d  t h e  t im e  s p e n t  

i n  e a c h  c l a s s .  T h e  c ap t i v e  b i r d s  d e v e l o p e d  f a s t e r  t h a n 

t ho s e  i n  t h e  w i l d , a n d  c l e a r l y  c y g n e t s  d o  n o t  s p e n d  e qu a l  

amo u n t s o f  t ime i n  e a c h  a g e  c l a s s . 

5 . 3 . l d B i l l  c o l o u r a t i o n  

T h e r e s u l t s  pr e s e n t e d  i n  T a b l e  5 . 4  a r e  a b r i e f  v e r b a l  

s umm a r y  f r o m  a s e r i e s  o f  p h o t o g r ap h s  t a k e n  o f  t h e 1 9 8 0  

b r o o d . T h e y  s how t h a t  b i r d s  o f  s i m i l a r a g e s o r  t h e  s ame  

s t a g e s o f  f e a t h e r  d ev e l op m e n t  d o  n o t  n e c e s s a r i l y  have  the  

same  b i l l  c o l o u r a t i o n . N o  s e x d i f f e r e n c e s  a r e  app a r e n t . 

5 . 3 . 2  B e h a v i o u r a l  d e v e l opm e n t  

5 . 3 . 2 a B e ha v io u r a l  r e p e r t o i r e  o f  B l a c k  S wa n  c y g n e t s  

D a t a  c o l l e c t ed  f r om t h e 7 c ap t iv e  c y g n e t s  h a v e  b e e n  

a u gm e n t e d  w h e r e  po s s i b l e  b y  i n f o rm a t i o n  g a i n e d  f r o m  w i l d  

b r o o d s . T h e y  a r e  p r e s e n t e d  u n d e r  t h e h e a d i n g s  o f  

( A )  c o m f o r t  a n d  ma i n t e n a n c e b e h a v i o u r ( i n c l ud i n g  f e e d i ng )  

( B )  a g o n i s t i c b e h a v i o u r ; 

( C ) b e h a v i o u r  i n f l u e n c i n g s o c i a l  r e l a t i o n s h ip s . 
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F I G U RE 5 . 2 :  M e a n  w e i gh t s  ( kg . )  o f  d a n d  9 
c y g n e t s , vs . a g e  
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TAB L E  5 . 1 :  

Ag e s  g 

l l - 1 5 d 

1 6 - 2 0 d 

2 1 - 2 5 d 

2 6 - 3 0 d  

3 1 - 3 5 d 

3 6 - 4 0 d  

4 1 - 4 5 d 

C Y G N E T G RO W T H  RAT E S : AVE RAGE D A I LY WE I GH T  

I N C RE A S E  ( g )  & % WE I GH T  I N C RE A S E  D A I LY , 

O V E R  5 - DA Y  I NT E RV A L S  

M a l e s  F e ma l e s  

1 6 1  

i n c r e a s e  % i n c r e a s e  g i n c r e a s e  % i n c r e a s e  

3 2 .  5 1 1  3 3 . 4  1 6  

5 0 . 2 1 1  4 3 . 6  1 2  

5 6 . 8  8 5 1 . 4  9 

7 5 . 2  7 6 0 . 6  7 

8 4 . 0 6 7 6 . 6  7 

7 3 .  6 4 6 3 . 4  4 

7 5 .  0 3 5 7 . 4  3 _ I  



TAB LE 5 . 2 :  

C l a s s 

I 

I I  

C Y G N E T  A G E - C LA S S  C LA S S I F I CA T I O N  

D e r i v e d  f ro m  o b s e rv a t i o n  o f  c ap t i v e  a n d  

w i l d  b i r d s . 

P hy s i c a l  C ha r a c t e r i s t i c s  

1 6 2  

D o wny , n e w l y  h a t c h e d . D o w n  p a l e g r e y , d a r k e r  

a b o v e ; b i l l  a n d  l e g s  d a r k  g r e y / b l a c k ; e g g - t o o t h 

m a y  b e  v i s i b l e  f o r  f i r s t 3 - 4  d ay s ; n a i l  o f  b i l l  

wh i t e . 

N o  c o n t o u r f e a t h e r s v i s i b l e . N e c k  a n d  t a i l 

b e c o m i n g  p r o m i n e n t ,  b o d y  s h ape b e c om i n g  o v a l  a n d  

l o n g . P a t c h e s  o f  d o wn m a y  pro t ru d e  w h e r e  f e a t h e r s  

a r e  d e v e l op i n g  u n d e r n e a t h . 

I I I  C o n t o u r  f e a t h e r s  d ev e l o p i n g on s ho u l d e r s  a nd 

I V  

V 

VI 

f l a nk s . T a i l  f e a t he r s  q u i t e  o bv i o u s  a nd f a c i a l  

f e a t h e r s  app e a r i n g . S t i l l  pr e d o m i n a n t l y d o w n y . 

P i n k  p a t c h e s  m a y  b e  a pp e a r i n g  o n  b i l l . 

F a c e  a n d  upp e r  n e c k  w e l l  f e a th e r e d ; s c a p u l a r , 

f l a nk a n d  t a i l  f e a t h e r s  p r om i ne n t  a n d  s e c o n d a r i e s  

v i s i b l e ;  b e l l y  f e a t he r e d . Down p a t c hy b u t  p e r -

s i s t i n g  f r o m  r ump t o  n ap e . 

A l mo s t  f u l l y - f e a t h e r e d  w i t h  p r i m a r i e s  a n d  s e c o n -

d a r i e s we l l  d e v e l o p e d  ( a  f l app e r ) . P a t c h e s  o f  

d o wn o n  n a p e  a n d  r ump . B i l l  p i n k , a n d  wh i t e  

s t r ip e  m a y  b e  o b v i o u s  a b o v e  na i l . 

F u l l y  f e a t h e r e d  a n d  j u s t  a b l e  t o  f l y ; p l uma g e  

mu c h  p a l e r  t h a n  t h a t  o f  a du l t s , a n d h a s  a b r o w n -

i s h  t i n g e . A l l  f l i g h t  f e a th e r s  t i p p e d  w i t h  

b l a c k . B i l l  r e d d i s h - p i n k  w i t h  wh i t e  t i p a n d  t a i l . 

M a y  h a v e  s ep a r a t e d  f r o m  p a r e n t s .  



T A B LE 5 . 3 a :  

C Y G N E T S  

C ap t i v e 

(J(j' 
N = 4  

C a p t i v e  

99 

N = 3 

C ap t i v e  

(j(j' & 9 9 

W i l d ,  

1 9 7 8  

N // 1 0  

W i l d , 

1 9 7 9  

N � 1 0  

I 

O d  

O d  

O d  

O d  

1 2 5 -
2 2 7 g

5 

O d  

1 : N= l .  

A G E  ( d . )  A N D  W E I G H T  ( g )  OF C Y GN E TS 

E N TE R I N G  E ACH A G E  C LA S S  

1 6 3  

( a s d e f i n e d  by  p l uma g e  c h a r a c t e r i s t i c s )  

A g e  c l a s s e s  ( s e e  T ab l e  

I I  I I I  

l 2 - l 5 d 4 l - 4 7 d  

3 2 0 - 2 1 0 0 -
4 5 0 g  2 7 5 0 g 

l 3 - l 5 d 4 2 - 4 8 d  

3 0 0 -
3 4 0 g 

2 1 0 0 -
2 2 0 0 g  

l 2 - l 5 d 4 l - 4 8 d  

3 0 0 -
4 5 0 g 

2 1 0 0 -
2 7 5 0 g  

2 0 - 2 4 d  4 8 - 5 2 d 

l 7 - 2 3 d 4 9 - 5 ld 

I V  V 

5 3 - 5 8 d 6 9 d
1 

3 5 5 0 - 5 3 0 0 g  
3 8 5 0 g 

5 5 - 5 9 d 6 6 - 7 0 d  

4 

2 9 0 0 -
3 3 0 0 g  

3 6 0 0 - 2 
3 8 0 0 g 

5 3 - 5 9 d 6 6 - 7 0 d 

2 9 0 0 - 3 6 0 0 -
3 8 5 0 g 5 3 0 0 g 3 

7 0 d 7 4 - 8 9 d 

6 6 d 

2 :  N = 2 . 3 : N = 4 . 

5 .  1 )  

V I  

l O O d  

4 :  f r om e x t r ap o l a t i o n  f r o m  F i g . l a ;  a l l  o t h e r  c ap t i v e  

we i gh t s  f ro m  i n t e rpo l a t i o n  o f  F i g s . l a  & l b . 

5 : d a t a  f r o m  v a r i o u s a u t h o r s  i n  P .  S c o t t  ( 1 9 7 2 ) , A p p e nd . 9 .  

6 :  s e e  a l s o Gu i l e r  ( 1 9 6 6 ) . 



TAB LE 5 . 3 b :  T I ME S P E N T I N  E A C H  A G E  C LAS S 

C Y GNE T S  

C ap t i v e  

rj(] 

9 9 

W i l d , 

1 9 7 8  

W i l d , 

1 9 7 9  

A g e c l a s s e s  

I I I  I I I  

l l - 1 4 d  2 9 - 3 2 d l l - 1 2 d  

1 2 - 1 4 d  2 9 - 3 3 d  l l - 1 3 d  

2 0 - 2 4 d  2 8 d 1 8 - 2 2 d 

1 7 - 2 3 d  2 8 - 3 2 d 1 5 - 1 7 d  

I V  

1 2 d  

l l d 

1 9 d 

1 6 4  

V 

l l - 2 6 d 



TABLE 5 . 4 :  RE LAT I O N S H I P  BE TWEEN  B I LL COLOUR  AND C Y GN E T  AGE 

( From  c omp a r i s o n  o f  c o l o u r  p h o t o g r a p h s  at d i f f e r ent  d a t e s ) 

d a t e  o f  
pho tog r aphy-' A 

2 8 / 9 / 8 0  � ! ; b l a c k  

1 2 / 1 0 / 8 0 11 I I ; b l a c k  

2 9/ 1 0/ 8 0 JJ I I I ; b l a c k  
at  b a s e , pi nk -
i s h - g r e y  e 
� l s e wh e r e  
w i t h  wh i t -
i sh n a i l  

4 / l l / 8 0  Il l a t e  I I I ; a l l  
o v e r  r e d d i s h -
p i nk ; w h i t e  
n a i l  

2 0/ l l/ 8 0  l a t e  I V ; r e d  
a l thou  
p a l e r  t h a n  
a d u l t ; w h i t e  
t ip & n a i l  

2 3 / l l/ 8 0 ll V 

Cygn e t s  

A g e  c l a s s  a n d  b i l l  c o l o u r  d e t a i l s 

D 

I ; b l a c k  

I I ; b l a c k  

I I I ; b l a c k , 
w h i t i s h  

na i l  

l a te  I I I ; 
b l a c k , 
wh i t e  n a i l  

l a te  I V ; a s L 
o n  4 / l l/ 8 0  
but  w i t h  
wh i t e t ip a s  
we l l  a s  n a i l  

V 

c 

! ; b l a c k  

I I ; b l a c k  

I I ; b l a c k  w i th 
f a i n t  p i nk 
a r e a s  round  
n a r e s  o n  
b r i dg e ; w h i t 
i s h n a i l  

l a t e  I I ; a s  
A o n  2 9 / 1 0 / 8 0 

I V ; a s  A o n  
4 / l l / 8 0  but  
b a s e  s t i l l  
d a r k  g r e y  

I V  

L 

I ; b l ac k  

I I ; b l a c k  

l a t e  I I ;  
b l a c k , 
wh i t i sh 
na i l  

I I I ; b l a c k  
w i th  p a l e  
a r e a s  r o u nd 
n a re s ; wh i t i s h  
n a i l  

IV ; a s  A on  
2 9/ 1 0 / 8 0  

I V  

s 

I ; b l a c k  

e a r l y  I I ;  
b l a c k  

l a t e  I I ;  
b l a c k , 
wh i t i s h  
n a i l  

I I I ; b l a c k , 
w h i t i s h  
n a i l  

I V ; a s  L o n  
4 / l l / 8 0  but  
white  t ip a s  
we l l  a s  n a i l  

I V  
p i nk c o l o ur a t io n  i n t e n s i f i ed i n  a l l b i r d s  

I 

p 

I ; bl a c k  

e a r l y  I I ; 
b l a c k  

I I ; b l a c k , 
w h i t i s h  na i l  

l a te I I ; b l a c k  
w h i t i s h  n a i l  

I I I ; p a l e  p i n k 
w i t h  d ar k  b a s e  
a n d  w h i t e n a i l  

e a r l y  I V  

1-' 
(j\ 
lJ1 
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( A )  T h e  c o mf o r t  m o v e m e n t s  ( p r e e n i n g , b a t h i n g ,  s t r e t c h i n g )  

a r e  t h e  s am e  a s  t h o s e  r e c o r d e d  i n  a d u l t  s w a n s  ( C h .  2 ,  2 . 3 . 1 ;  

s e e  a l s o M c K i n n e y  1 9 6 5 )  . T h e  t i m i n g  o f  t h e i r  app e a r a n c e  

i s  a f f e c t e d  b y  t h e  p hy s i c al d e v e l opme n t  a n d  n e e d s  o f  t h e  

c yg n e t s . Two a c t s  a r e  o f  p a r t i c u l a r  i n t e r e s t . 

T h e  f i r s t  o f  t h e s e w a s  f r e qu e n t l y  s e e n  wh i l e  t h e  � y g -

n e t s  w e r e  s t i l l  d o w n y  ( C l .  I - I I ) . W h e n  p r e e n i n g  w h i l e  

s i t t i n g  t o g e t h e r  o r  h u d d l e d  t o g e t h e r  i n  a c l o s e  g r o up , 

c y g n e t s  w e r e  o b s e rv e d  s e v e r a l  t i m e s  p r e e n i ng e a c h o t h e r  

o n  b r e a s t , s h o u l d e r o r  f l a n k  ( P l a t e  5 . 1 ) . T h i s  o f t e n  r e -

qu i r e d  t h a t  t h e c y g n e t  p e r f o rm i n g  t h e  p r e e n  s ho u l d  r e a c h  

a c ro s s  a n o t h e r  b o d y  t o  t h e  r e c i p i e n t . T h i s  a c t iv i t y m i g h t  

b e  d e s c r ib e d  a s  a l l op r e e n i n g  w i t h  s om e  s i g n a l  f un c t i o n  

( M c K i n n ey 1 9  6 5 )  , p o s s i b l y  a g on i s t i c i n  n a t u r e  ( H a r r  i s o n  

1 9 6 5 ) , o r  m a y  s imp l y  b e  a r e sp o n s e  t o  t h e  s i g h t  o f  a p a t c h  

o f  w e t  d o wn o n  a n o t h e r  b i r d . T h e r e  w a s n o  e v i d e n c e  o f  

p r e s e n t a t i o n  b e ha v i ou r  o r  m u t u a l  p r e e n i n g  ( Mc K i nn e y  1 9 6 5 ) . 

T h e  s e c o nd p a t t e r n  i s  a s e r i e s  o f  a c t s  o c c a s io n a l l y  

s e e n  d u r i n g  b a t h i n g , w h i c h  M c K i n n e y  ( 1 9 6 5 )  c a l l e d " d a s h i n g -

& - d i v i n g " .  H i s  s tu d y  o f  a n a t i d i n e  c o m f o r t  m o v eme n t s  d o e s  

n o t  r e c o r d  t h i s  p a t t e r n  i n  s w an s , a l t ho u g h h e  s t a t e s  t h a t  

i t  p r o b a b l y  d o e s  o c c u r . I t  c o n s i s t s  o f  f r e qu e n t  d iv e s  

i n t e r s p e r s e d  a mo n g  h e a v y  f l a pp i n g  o v e r  t h e  s u r f a c e , t o g e t h e r  

wi t h  d a s h i n g  a b o u t  i n  a n  A l e r t - Up r i g h t  o r  A n x i e t y - U p r i g h t  

po s i t i o n  ( C h .  2 ,  2 . 3 . 1 ) , a n d  i s  c o n t a g i ou s . M c K i n n e y  

( 1 9 6 5 )  s t a t e s  t h a t  d a s h i n g - & - d i v i n g  m a y  o c c u r  a t  a n y  s t a g e  

o f  a b a t h i n g  s e qu e n c e . H o w ev e r , a l t h o u g h  t h e  c ap t i v e  

c y g n e t s  w ou l d  b a t he t w o  o r  m o r e  t i m e s a d a y  i n  t h e i r  o u t 

s i d e  p o o l ( t h e  i n t e r i o r  o n e  w a s  p ro b a b l y  t o o  s h a l l ow ) , d a sh 

i ng - & - d iv i n g  w a s  u s u a l l y  s e e n  o n l y  d u r i n g  t he f i r s t  b a t he 

o f  t h e  d a y . O n e  i n d iv i d u a l  w o u l d  b e g in a b o u t , u s ua l l y  

b y  a s p l a s h y  d i v e , a n d  w o u l d  b e  j o i n e d  n o t  o n l y  b y  o t h e r s  

a l r e a d y  b a t h i n g , b u t  a l so b y  t h o s e  who ha d n o t  y e t  e n t e r e d  

t h e  w a t e r  o r  h a d  f i n i s h e d  b a t h i ng a n d  l e f t  t h e  w a t e r  t o  

p r e e n  a n d  d r y  t h e m s e l v e s .  T h u s  d a s hi ng - & -d i v i n g  w o u l d  

app e a r t o  b e  a s o c i a l l y - f a c i l i t a t e d  a c t  a n d  c o u l d  p o s s i b l y  

b e  t e rme d p l ay ( F i c k e n  1 9 7 7 ) . I n t e r e s t i ng l y , i t  c ou l d  b e  
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s t i m u l a t e d b y  sp r a y i n g  t h e  b i r d s w i t h  w a t e r  o r  s p l a s h i n g  

t h e m  t ho r o u g h l y . D a s h i n g - & - d i v i n g  mo t i o n s  a l s o o c c u r r e d  

i n  v e r y  s h a l l o w ( 3  - 5 c m )  p ud d l e s  w h e r e  t he w a t e r  d ep t h  w a s  

qu i t e  i n a d e q u a t e  f o r  b a t h i n g . O n  t hr e e  o c c a s i o n s  I o b -

s e rv e d  t h e  c ap t i v e  b r o o d  h u r r y  t o  s u c h  p u d d l e s  f r o m  p r e e n 

i n g  o r  m o v i n g  a b o u t  o n  t h e  l awn a n d  b e g i n  r u n n i ng a b o u t  i n  

a l e r t  p o s t u r e s  o r  a t t emp t i n g  t o  d i v e . D a s h i n g - & - d i v � n g  p l a y  

o c c u r s q u i t e  o f t e n  i n  w i l d  c y g n e t s  b u t  I h a v e  s e e n  i t  p e r 

fo rme d o n l y  3 t i m e s  b y  a d u l t s , d u r i n g  b a t h i n g  s e qu e n c e s .  

F e e d i n g  b e h a v i o u r  p a t t e r n s  a r e  t h e s a m e  a s  t h o s e  o f  

ad u l t s  ( C h .  2 ,  2 . 3 . 1 ) . 

( B )  A g on i s t i c  b e h a v i o u r  

( a )  I n t e n t i o n - Mov em e n t - to - P e c k  ( I MP ) : w a s  t h e  mo s t  

c o m m o n  t h r e a t  d i s p l a y  s e e n  i n  t h e 1 9 8 0  b r o o d ; d a t a  o n  t h r e a t s  

b y  w i l d  c y g n e t s  w e r e  i n s u f f i c i e n t  f o r  b o t h  q u a n t i t a t i v e  a n d  

qu a l i t a t i v e  c omp a r i s o n . I n  I MP t h e  n e c k  i s  d r awn b a c k  

s l i g ht l y  w i t h  h e a d  l o w e r e d  a l i t t l e  a n d  w i n g s r a i s ed , b u t  

no  b l o w  f o l l o w s  ( F i g . 5 . 3 ) . I n  i n t r ab r o o d  a g g r e s s i o n  t h i s  

th r e a t  i s  s e l d om a c c o mp a n i e d  b y  a h i s s  o r  c a l l  ( N  = 4 
I MP + h i s s  

i n  t hr e a t s a t  o t h e r  c y g n e t s ,  N = 2 a t  hum a n s ; c .  f .  N = 1 1  a t  

b i r d s  o r  c a t ) . 

( b ) H e a d - J e r k  T hr e a t  ( H J T ) : i s  u s ed i n  a g g r e s s io n  d i r e c t -

e d  o u t s i d e t h e  b r o o d . T h e  h e a d  i s  h e l d  l e v e l  o n  a s l i g ht l y  

c u r v e d  n e c k a n d  j ab b e d  b a c kw a r d s a n d  f o r wa r d s t o  t h e  a c c om 

p a n im e n t  o f  l o u d  h a r s h o n e - s y l l ab l e d  c a l l s ,  d e l i v e r e d  w i t h  

t h e  b e a k  s l i g h t l y  op e n . T h e  w r i s t s  o f  t h e  w i n g s  a r e  r a i s ed 

a l i t t l e . A s  t h e  b i r d s  g e t o l d e r  t h e  f o r w a r d  mov e m e n t  o f  

t h e  n e c k  i s  i n c r e a s e d  u n t i l  e v e n t u a l l y  i t  i s  t h r ow n  f o rw a r d  

hor i z o n t a l l y wi t h  t h e  b i l l  p o i n t i ng up , i n  a p o s tu r e  v e r y  

s i m i l a r t o  t he a d u l t T ru m p e t  ( T RU ) , a l t ho u g h  t h e  c a l l  r e ma i n s  

m o n o s y l l a b i c . 

T h e  o r i e n t a t i o n  o f  b o t h  I MP a n d  H J T  e a r l y  T RU )  m a y  

v a r y . T h e  c y g n e t  c a n s t an d  f a c e - o n  t o  t h e  o b j e c t  o f  t h e  

t h r e a t , o r  i t  ma y s t a n d  s i d e - o n  a n d  d r aw i t s  n e c k  b a c k  t o  

t h e  s i d e  ( F i g .  5 . 4 ) . I n  t h i s s e c o n d  f o r m  t h e  b i l l  a n d  
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h e a d  d o  n o t  p o i n t  d i r e c t l y  a t  t h e  o b j e c t  t h r e a t e n e d .  T h e  

s e c o nd f o rm i s  s e e n  f r e qu e n t l y  i f  a c yg n e t  i s  appr o a c he d  b y  

a s t r a n g e r  a nd c a n n o t  r e t r e a t , a n d  s o  s e e m s  d e f e n s i v e  i n  

n a t u r e , a l t ho u g h  I h av e  f o u n d  ( s e e  P o u l s o n  1 9 4 8 )  t h a t  a d u l t  

s w a n s i n  t h i s s i d e - o n  p o s t ur e m a y  a t t a c k  i f  p r e s s e d  t o o  f a r . 

( c )  P e c k i n g  Lu n g e  ( P E L )  : c omm o n l y  u s e d  i n  i n t r a  - b r·o o d  

a g g r e s s i o n ,  a n d  i s  t h e  s am e  a s  t he a d u l t  a t t a c k  ( C h .  3 ,  

3 .  3 .  l )  . T h e  b i l l  i s  o p e n  a n d  a n  a t t a c k  m a y  e n d  i n  b i t i n g 

a n d  p u l l i n g  a t  t h e  v i c t i m ' s f e a t h e r s  ( F i g . 5 . 5 ) . 

( d ) C h a r g e : i n  t h e  t h r e a t s  d i r e c t e d  a t  a c a t , t h e r e w a s  

a c h a n g e  w i t h  a g e  f r o m  t h e  o r i g i n a l  I MP ( p l u s  h i s s )  t h r o u g h  

a d i sp l a y s im i l a r  t o  t h e  a d u l t  T H R
1 0  

( T a b l e  5 .  5 )  ( s e e n  i n  

i n t r a - b r o o d a g g r e s s io n  o n  P u k e p u k e  L a g oo n ) , t o  a c ha r g e  w i t h  

w i n g s r a i s e d  a nd h a l f - o p e n , b o d y  up r i g ht , n e c k  c u r v e p  b a c k , 

a n d  h i s s i n g w i t h  a n  o p e n  b i l l  ( F i g . 5 . 6 ) . T h e  c h a r g i n g  

b i r d s  u s u a l l y  a p p r o a c he d  r ap i d l y  b y  hopp i ng o n  b o t h  f e e t  

a t  o n c e  ( c . f .  p r o pu l s i o n  o f  a d u l t  T H R
h i

' o n  wa t e r ) . 

( e )  S l o w - W i n g - F l ap ( S WF ) : s e e n  o n c e , d i r e c t e d  a t  a s t r a n g e  

hum a n . T h e  s am e  a s  t h e  a d u l t  d i sp l a y ( C h .  3 ,  3 . 3 . 1 ) . 

T h e  l o w e r  h a l f  t o  t wo - t h i r d s  o f  n e c k  p l um a g e i s  f l u f f e d  

d u r i ng b o t h  a g g r e s s i o n  a n d  g r e e t i n g . 

Re s p o n s e s  t o  s i b l i n g  a g g r e s s i o n  v a r i e d , d e p e n d i n g  o n  t h e  

f o rm o f  t h r e a t  u s e d ( T a b l e  5 .  6 ) . " No r e a c t i o n "  i . e .  

c o n t i n u a t i o n  o f  w h a t e v e r t h e  v i c t im w a s do i n g , w a s  t h e  m o s t  

f r e que n t  r e s po n s e  t o  I M P  ( 1 0 / 1 8 ) , wh i l e  P E L  u s u a l l y  ( 1 6 / 2 7 ) 

r e s u l t e d i n  i mm e d i a t e  a v o i d a n c e . A c yg n e t  a v o i d i n g  P E L  

w o u l d d r a w  i t s  b o d y  s l i g h t l y  a w a y , wh i l e  i t s  n e c k  w a s  p u l l e d 

a w a y  q u i t e  m a r k e d l y  f r o m  t h e  a g g r e s s o r  ( F i g . 5 . 7 ) . U s u a l l y  

t h e  v i c t i m  s t o o d  a t  a n  a n g l e  t o  t h e  a g g r e s s o r , a n d  mov em e n t  

a w a y  f r o m  t h e  a g g r e s s o r  c o u l d  f o l l o w . 

W h e n  yo u n g  t h e  c y g n e t s  s ho w e d  t h e  u s u a l  r e s p o n s e  t o  

a e r i a l  p r e d a to r s  i . e .  w h e n  a h a w k  p a s s e d  ov e r h e a d t h e y  f r o z e ,  

c r o u c h e d  c l o s e  to  t h e  g r o u n d  w i t h  t h e i r  n e c k s  t w i s t e d r o u n d  
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F I GU RE 5 . 3 :  

T h r e a t : I n t e n t i o n - Mo v em e n t 

t o - P e c k  ( I M P ) 

F I GU RE 5 .  4 :  

S i d e - o n  o r i e n t a t i o n f o r  I MP 

( s e e n  a l s o  i n  H e ad - J e r k  T h r e a t )  



F I GU RE 5 .  6 :  

/ 
/ 

/ / 
/ 

F I GU RE 5 .  5 :  

C h a r g e  

1 7 0 

P e c k i n g  Lun g e  



P LA T E  5 . 1 :  P r e e n i n g  b f  o n e  c y gn e t  by ano t h e r  

P LA T E  5 . 2 :  C r ou c h  a n d  s i d e way s - s t a r e  
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TAB LE 5 . 5 :  E XP A N S I ON OF AB B RE V I A T I O NS U S E D  I N  T E X T  

Ab b r e v i a t io n  

I MP 

TH R
l 

. 
o , me , h l. 

HJ T 

S WF 

T RU 

T R I  

G RE 

E xp a n s i o n  

I n t e n t i o n - Mo v e m e n t - t o - P e c k . C o mmo n 

c y g n e t  t h r e a t ; u s e d al s o  b y  a du l t s . 

L o w- , m e d i u m - , a n d  h i g h - i n t e n s i t y  t h r e a t  

d i sp l a y ; d e s c r i b e d  i n  C h ap t e r 3 .  

H e ad - J e r k - Th r e a t . Juv e n i l e p r e c u r s o r  

o f  a du l t  T RU d i sp l a y . 

S l o w - W i n g - F l ap . Long  d i s t a n c e  t hr e � t , 

w i t h  c a l l ; d e s c r i b e d  i n  C h a p t e r  3 .  

T r ump e t  t h r e a t ; d e s c r i b e d  i n  C h ap t e r  3 .  

T r iump h  c e r em o n y  } 
G r e e t i n g  c e r emo n y  

r e i n f o r c e  s o c i a l  
b o n d s ; a d u l t  fo rms 
d e s c r i b e d  i n  C h . 4 .  



TAB L E  5 . 6 :  

T h r e a t  N o  
f o rm r e a c t i o n  

h i s s 1 
o n l y  

I MP 1 0  

P E L 4 

T o t a l  :� 
r e spo n s e s 1 5  

S I B L I NG A G G RE S S I O N : FO RM O F  TH REAT O R  AT TACK A N D  F O RM O F  RE S P O N S E  

Av o i d  w i t h  B r i e f  Avo i d  p r e c e d e s Gr e e t s  Re t a l i a t e  P r e e n  
d i s t r e s s  c a l l  o t h e r  a c t  ( n  X g r e e t )  i mm e d i a t e l y  

1 

3 ( l x )  5 

3 1 3  ( 3 x )  4 2 1 

* * 
3 1 6  ( 4 x )  1 0  2 1 

t h r  

2 

1 8  

2 7  

4 7  
f-' 
-..J 
N 

* T h e s e  a r e  o n l y  t h o s e  g r e e t i n g s w h i c h  f o l l ow e d  a g g r e s s i v e  i n c i d e n t s ;  s e e  a l s o  T a b l e  5 . 1 4 a & b 
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t o  s t a r e  up w i t h  o n e  e y e  ( P l a t e  5 . 2 ) . S m a l l  a e r op l a n e s ,  

h a v i n g a " ha w k - l i k e "  s i l ho u e t t e , a l s o e l i c i t e d  t h i s  r e spo n s e . 

S u d d e n  l o ud n o i s e s ,  s u c h a s  t h a t  p r o du c e d  by a l ow - f l y i n g  

j e t a i r c r a f t , w e r e  r e a c t ed  t o  m o r e  s t r o n g l y ,  i n  t h a t  t h e  

c y g n e t s  wo u l d  r u n  to s h e l t e r  r o u n d  a n d  u n d e r m e  b e f o r e  

c ro u c h i n g  a n d  p e e r i n g  up . T h i s  r e a c t i o n  to n o i s e  c o n t i n -

u e d  a f t e r  t h e y  b e c ame h a b i t u a t e d  t o  " h a wk s "  p a s s i n g  o v e r . 

( C ) B e h av i o u r  i n f l u e n c i n g  s o c i a l  r e l a t i o n s h ip s  

( a )  I mp r i n t i n g : t h e  p r o c e s s  wh e r e b y  y o u n g  a n im a l s d e v e l o p  

a p r e f e r e n c e  f o r  s o m e  c o n s p i c uo u s  e nv i ro nme n t a l  o b j e c t  

( u s u a l l y  t h e  p a r e n t s )  a n d  r e a c t  po s i t i v e l y  t o  i t  b y  fo l l o w 

i n g , hu d d l i n g  a n d  p e c k i n g  ( f i l i a l  i mp r i n t i n g : I mm e l m a n n  

1 9 7 5 ) , w h i l e  at  t h e  s ame  t im e  d e ve l op i n g  a f e a r  o f  n o v e l  

o b j e c t s ( e . g .  H i n d e  1 9 7 0 ) . I n  B l a c k  S wa n s t h e  " e n d "  o f  

i mp r i n t i n g  i s  s i g n a l l e d  b y  t he d ev e l o pm e n t  o f  a G r e e t i n g  

c e r e m o n y  s h a r ed wi t h  s i b l i n g s a nd t h e  p a r en t s  ( o r  f o s t e r 

p a r e n t ) , a s t r o n g  t e n d e n c y  t o  f o l l o w  t h e  pa r e n t s  ( P l a t e  5 .  3 ) , 

a n d  an  a v o i d a n c e o f , a n d  po s s i b l y  f e a r f u l  o r  d e f e n s i v e  

r e a c t i o n s  t o , o t h e r  s w a n s . 

( b )  G r e e t i n g a n d  T r i ump h c e r em o n i e s : t h e  m o v e m e n t s o f  

h e a d  a n d  n e c k  d u r i n g  a G r e e t i n g  c e � e m o n y  ( G RE ) a r e  t h e  s am e  

a s  t ho s e o f  a du l t  s w a n s  ( P l a t e  5 . 4 ) , a n d  t h i s  i s  a l s o  t r u e  

o f  t h e  T r iumph c e r em o n y  ( T RI ) , a l t h o u g h  c y g n e t s  d o  n o t  s h o w  

t h e  c ha r a c t e r i s t i c  N e c k - C u r v e d - O v e r  p o s t u r e  u n t i l  t he y  a r e  

n e a r l y  f l e d g ed . P r i o r  t o  t h i s  t h e y  G r e e t  wh i l e  t h e i r  

p a r e n t s  g i v e  t h e  TRI  d i s p l a y . Fo r b o t h d i s p l a y s , t h e  

a c c o mp a n y i n g  vo c a l i s a t i o n s  a r e  m u c h h i g h e r - p i t c h ed t h a n  

t h o s e  o f  t h e  a d u l t s . ( A dult cer e m ony pp 1 04-105) 

A c y g n e t  i n i t i a t i n g  a . G RE s t a n d s  e i t he r  a t  a n  a ng l e  t o , 

o r  d i r e c t l y  f a c i n g , t h e  r e c ip i e n t  a n d  d i r e c t s  i t s  h e a d  a n d  

b i l l  mo v e me n t s  t o  t h e  o t h e r  b i r d , wh i c h  a l mo s t  a l w a y s  r e s -

p o n d s  b y  j o i n i n g  i n . T h u s  i t  i s  p o s s ib l e  t o  r e c o g n i s e  

i n i t i a t o r a nd r e sp o n d e n t  i n  mo s t  Gr e e t i n g  c e r e mo n i e s .  

( c )  C l i mb i n g : w h e n  t h e y  w e r e  p i c k e d  up a n d  p l a c e d  i n  m y  

l ap ,  t h e  c y g n e t s  we r e  n o t  c o n t e n t  t o  r em a i n  t h e r e  b u t  
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c l i m b e d  t o  s e t t l e  o n  my s h o u l d e r  ( s e e  J o h n s g a r d  & K e a r  

1 9 6 8 ) . T h i s  c o n t i n u ed u n t i l  t h e y  b e g a n  t o  d e v e l op f e a t h e r s  

( l a t e  C l . I I ) , a l t h o u g h  t w o  b i r d s , E b o n y  a nd S qu e a k e r , 

c o n t i n u e d  t o  c l i mb f r om t h e  g r o u n d  to  s i t  i n  m y  l ap l o n g  

a f t e r i t  w a s impo s s i b l e  f o r  t h em t o  s i t a t  my  s h o u l d e r . 

I n  t h e w i l d , c a r r y i n g  o f  d o w n y  c y g n e t s  o n  t h e  b a o k  

o f  a n  a d u l t  i s  a b e h a v i o u r  p a t t e r n  t h a t  t h e B l a c k  S w a n  

s h a r e s w i t h  t h e  Mu t e  a n d  B l a c k - n e c k e d  ( C . m e l a n o c o r y p h u s )  

Sw a n s  ( J o h n s g a r d  & K e a r  1 9 6 8 ) . H o w e v e r ,  c a r r y i n g s e e m s  

t o  b e  i n i t i a t e d  b y  t h e  c y g n e t s ,  a s  a d u l t s  m a k e  n o  e f f o r t  

to  h e l p  t h e m  mo u n t  b e yo n d  s t a y i n g  s t i l l  i n  t h e  w a t e r  wh i l e  

t h e  yo u n g  c l imb ab o a r d . Y o u n g  c y g n e t s  g e t  c o l d  a n d  t i r e d  

qu i c k l y  a n d  t h i s  b e h a v i o u r  p a t t e r n  wo u l d  p ro v i d e  t h em wi t h  

a w a rm r e s t i ng p l a c e  w h i l e  t he f a m i l y  i s  o n  t h e  wa t e r . 

K e a r  ( 1 9 7 0 )  s u g g e s t s  t h a t  b o t h  c a r r y i n g  a n d  c r e c h i n g  m a y  

s e rv e  t o  r e d u c e  p r e d a t i o n  o n  t h e  y o u n g  ( 5 . 4 . 2 ) . 

( d )  V o c a l i s a t i o n s : t h e s e  a r e  i mp o r t a n t  i n  m a i n t a i n i n g 

f a m i l y  u n i t y  a n d  a l s o  a i d i n d iv i d u a l  r e c o gn i t i o n  ( 5 . 4 . 2 ) 

T h e  c y g n e t  b e g i n s  c a l l i n g  w h i l e  s t i l l  i n  t h e  e g g  ( K e a r  

1 9 7 2 ) . A b o u t  2 d . b e fo r e  h a t c h i n g , t h e  c h i c k ' s  b r e a t h i n g  

p r o du c e s  a c l i c k i n g  s o u n d . A c t u a l  c a l l i n g  b e g i n s  s o o n  

a f t e r  t h i s , e sp e c i a l l y  i f  t h e  e g g  i s  t ap p e d  o r  c o o l e d . 

T h e s e  p r e - h a t c h i n g v o c a l i s a t i o n s  a r e  p r o b ab l y  s im i l a r to 

t h o s e  d e s c r i b e d  in t h e  G r e y l a g Go o s e  by F i s c h e r  ( 1 9 6 5 ) , w ho 

d i s t i n g u i s h e d  th r e e  c a l l s :  

( 1 )  c r y i n g , o r  d i s t r e s s  s qu e a k i n g , wh e n  t h e  e g g  i s  

c o o l e d  o r  s h a k e n ; 

( 2 ) t h e  " wi "  c a l l , wh i c h  s e em s  h o mo l o g o u s  w i t h  t he 

h a t c h l i n g ' s  c o n t a c t  c a l l  a n d  i s  g i v e n  i n  r e s po n s e  

t o  w a rm i n g  t h e  e g g  ( t h u s  t h e y  wo u l d  b e  s t imu l a t e d  

b y  t h e  p a r e n t  r e s um i n g  i n c ub a t i o n  a f t e r  a n  a b 

s e n c e ) , t ap p i n g  t h e  e g g , a n d  t o  n o i s e s  e . g .  

( 3 )  

p a r e n t a l  c a l l s , 

t h e  s l e e p y  c a l l ,  

a n d  s o u n d s  f r om o t h e r  c h i c k s ; 

w h i c h  o f t e n  f o l l o w s  t h e  w i - c a l l  

a n d  i s  t h e  s am e  a s  t h a t  g i v e n  b y  t i r e d  h a t c h l i n g s .  

A n u m b e r  o f  t h e  c a l l s  u s ed b y  y o u n g  c y g n e t s  a r e  
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v a r i a t i o n s  o n  t h e  w i - c a l l . T h e  b a s i c c a l l  i s  t h e  " c o n t a c t "  

c a l l  ( K e a r 1 97 2 : " p l e a s u r e "  c a l l ) , a 4 - 6  s y l l a b l e c h e e p i n g  

h e a r d  w h e n  t h e  b i r d  i s  f e e d i n g , p r e e n i n g , o r  m o v i n g  i n  t h e  

c o mp a ny o f  s i b l i n g s  a n d  p a r e n t s . I t  p r o b a b l y  s e r v e s  to 

m a i n t a i n  g r o up c o h e s i o n , u n t i l t h e  g r e e t i ng c e r emo n y  t a k e s 

o v e r  t h i s  f u n c t i o n . 

T h e  Gr e e t i n g  c a l l  c o n s i s t s  o f  n o t e s  s im i l a r t o  t h e  

c o n t a c t c a l l  b u t  i t  i s  l o u d e r , d e l iv e r e d o n  a r i s i n g  a nd 

f a l l i ng c a d e n c e , a n d  u s u a l l y  ha s f e w e r  n o t e s i n  e a c h  u t t e r -

a n c e . T h e  c ha r a c t e r i s t i c  po s t u r e  o f  Gr e e t i n g  i s  n o t  u s e d  

b y  t h e c y g n e t s  u n t i l  t h e y  a r e  5 - 7 d a y s  ol d ,  a nd t h e  c a l l s  

a r e  i n f r e q u e n t  b e f o r e  t h i s  a g e . W h e n  t h e  c y g n e t s  a r e  

a l a rm e d , l - 2  h a r s h e r  c a l l s  p r e c e d e  a g e n e r a l  G r e e t i n g 

c e r em o n y . 

" S l e ep y " c a l l s  a r e  g i v e n  b y  c y gn e t s hud d l e d  t o g e t h e r  

a n d  a l mo s t  a s l e ep . I f  s t i l l - a c t i v e  c y g n e t s g i v e  t h e s e  

c a l l s  t h e y  w i l l  s o o n  b e  hud d l i n g  t o  d o z e  o r  b e  b ro o d e d . 

T h e  u s e  o f  s l e e p y  c a l l s  m a y  l e a d  t o  s yn c h r o n i s a t i o n  o f  

r e s t  p e r i o d s a n d  f a c i l i t a t e  p a r e n t a l  b r o o d i n g . T h e y  c o n -

s i s t  o f  a s e r i e s  o f  l o w  s o f t  t r i l l s ,  o r  s l u r r e d  c o n t a c t  

no t e s  ( K e a r  1 9 7 2 ) . 

I s o l a t e d , c o l d o r  h u n g r y  c y g n e t s  g i v e  c h a r a c t e r i s t i c  

d i s t r e s s  c a l l s .  A d e s e r t e d  o r  t h r e a t e n e d  c y g n e t  ho l d s  i t s  

n e c k  s t r e t c h e d  o u t  o b l i qu e l y , w i t h  a l l  t h e  d o w n  o n  i t s  

h e a d  e r e c t e d , and  g i v e s  o n e  c r y p e r  b r e a t h  ( F i g . 5 . 8 ) . T h e  

no t e s  a r e  h i g h - p i t c h e d , s l o w  a n d  r e g u l a r , a n d  l o ud , a n d  

c a n  b e  e l i c i t e d  f r om c ap t i v e  c y g n e t s s imp l y  by d i s app e a r i n g  

f r o m  v i e w . Hu n g e r  a n d  c o l d  c a l l s  a r e  s im i l a r  to  t h e  d i s -

t r e s s  c a l l  ( K e a r  1 9 7 2 ) . A l l u s u a l l y  a t t r a c t  t h e  p a r e n t  

a n d  e l i c i t t h e  a p p r o p r i a t e  r e sp o n s e . 

g i v e  a l o ud , h i g h - p i t c h e d s h r i e k . 

When  hu r t , c y g n e t s  

I h a y e  no t e d  two t h r e a t e n i n g  v o c a l i s a t i o n s .  T h e  

f i r s t  i s  a h i s s ;  t h e  s e c o nd i s  a h a r s h  s i n g l e - s yl l a b l e d  c a l l  

o c c u r r i n g  t o g e t h e r  w i t h  t h e  H e a d - J e r k  T h r e a t  w h i c h  app e a r s  

t o  b e  a p r e c u r s o r  o f  t h e  a d u l t s ' T R U  d i sp l a y  ( T ab l e  5 . 5 ) . 



P L A T E  5 . 3 :  C y g n e t s  f o l l ow i n g  t h e i r  

f o s t e r  m o t h e r  

( P ho t o g r aph : B . A .  C amp b e l l )  

P LA T E  5 . 4 :  Gr e e t i n g  c e r em o n y  by 

o l d e r  ( c l a s s  V)  c y g n e t s  
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F I G U RE 5 . 8 :  D i s t r e s s  p o s t u r e  o f  

downy c y g n e t  

<�\ 
'\."-

-....__ _____ _ 

F I G U RE 5 . 7 : Avo i d a n c e  o f  t h r e a t  

( f rom r i g h t )  
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5 . 3 . 2 b T ime  o f  d e v e l o p m e n t . o f  d i f f e r e n t  b e hav i o ur p a t t e r n s  

T h e  a g e s a t  wh i c h  t h e  c y g n e t s ' c om f o r t , a g o n i s t i c  a n d  

s o c i a l  p a t t e r n s  f i r s t  o c c u r  a r e  p r e s e n t e d  i n  T a b l e s  5 . 7 ,  

5 . 8  a n d  5 . 9 .  S om e  p o i n t s  r e qu i r e  e l ab o r a t i o n . 

T h e  c y g n e t s ' g r o w t h , r e f l e c t e d  i n  t h e  g r a d u a l  a � q u i s i 

t i o n  o f  f e e d i n g  m o d e s  a d ap t e d  t o  d e ep e r  w a t e r  ( T a b l e 5 . 7 ) , 

m a y  h a v e  i mp o r t a n t  e f f e c t s  o n  t h e  u s e  o f  an  a r e a  b y  w i l d  

s w a n s ,  a s  i t  m e a n s  f am i l i e s  a r e  n o  l o n g e r  r e s t r i c t e d  t o  

f e e d i n g  i n  s h a l l o w  ( s h o r e l i n e ) w a t e r s . Thu s , by 8 - l Od . , 

f am i l i e s  o n  P u k epu k e  w e r e  m o v i n g  w i d e l y  and  i mp i n g i n g  o n  

a r e a s  u s e d b y  o t h e r  s w a n s  ( 5 . 4 . 3 ) 

C o m f o r t  m o v em e n t s  ( T a b l e  5 .  7 )  s u c h  a s  s t a n d i n g  o n  o n e  

l e g  a n d  e i t h e r  s t r e t c h i n g  t h e  o t h e r  o r  u s i ng  i t  t o  h e a d -

s c r a t c h  o n l y  o c c u r r e d  i n  t h e  f i r s t  5 - 6 d ay s . P r e s um ab l y  

a f t e r  t h i s  p e r io d  r ap i d  we i g h t  g a i n s  m a d e  t he b i r d s  u n g a i n l y  

a n d  t h e i r  b a l a n c e  f o r  s u c h  a c t s  w a s l o s t . T h e s e  c o m f o r t  

mov e me n t s  a r e  fr e qu e n t l y  s e e n  a g a i � o n c e  b i r d s  a r e  g r o wn . 

I n t r a - b r o o d  a g g r e s s i o n  ( T a b l e  5 . 8 ) o n  P u k e p u k e  L a g o o n , 

i n vo l v i n g  I MP , wa s f i r s t  s e e n  w h e n  t h o s e  c yg n e t s  w e r e  5 4  -

5 8 d . o l d . A s e c o n d s c u f f l e ,  i n v o l v i n g  P E L  a n d  b e a t i n g  

w i t h  t h e  w i n g s ,  w a s  s e e n a t  8 9  - 9 3 d . H ow ev e r , i t  w a s  

d i f f i c u l t  t o  o b s e r v e  t h e  br o o d s  c l o s e l y  a n d  m a n y  i n c i d e n t s  

wo u l d  h a v e  g o n e  u n s e e n . 

O n c e  i mp r i n t e d , my  c y g n e t s  f o l l o w e d  me  r e a d i l y  ( T a b l e  

5 . 9 ) , s t ay i n g  v e r y c l o s e  ( P l a t e  5 . 3 ) a n d  b e c o m i n g  v e r y  

d i s t r e s s e d i f  l e f t  a l o n e , a l t h o u g h  t h e y  q u i e t e n e d  q � i c k l y  

i f  i n  t h e i r r u n . B y  2 3 d .  t h e y  w o u l d  go o f f  a l o n e , b u t  

w o u l d  r e t u r n  i f  c a l l e d , a n d  w e r e  n o  l o n g e r  up s e t  wh e n  l e f t  

a l o n e . T h e i r  f o l l o w i n g  d i s t a n c e b y  th i s  t im e  h a d  i n c r e a s e d 

f r om l e s s  t h a n  lm  b e tw e e n  m e  a n d  t h e  l e ad  b i r d  to  g r e a t e r 

t h a n  2 m . B y  4 8 d . o f  a g e  i t  wa s i m p o s s i b l e  t o  i nd u c e  t h em 

t o  f o l l o w  me  u n t i l  t h e y  t h e m s e l v e s  w e r e  r e a dy t o  m o v e . 

T h ey c o u l d  b e  l e f t  a l o n e  o u t s i d e  f o r  6 0  - 9 0  m i n u t e s  a n d 

a l t ho u g h  t h e y  mov e d  f r e e l y  a b o u t  t he g a r d e n  a t  s u c h t i m e s 

t h e y  n e v e r  l e f t  t h e  p r o p e r t y  ( o f  a b o u t  0 . 2 ha ) , i mp l y i n g  
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r e c o g n i t i o n  o f  a h o m e  r a n g e . B y  t h i s  s t a g e  t h e y  r a n g e d  

w i d e l y  a n d  s e p a r a t e l y ,  n o  l o n g e r  ma i n t a i n i n g c l o s e  p h y s i c a l  

c o n t a c t  w i t h  e a c h o t h e r  ( s e e  5 . 3 . 3 e ) . 

5 . 3 . 3  E x a m i n a t i o n  o f  s o c i a l  b e h a v i o u r  

5 . 3 . 3 a P e c k  o r d e r  w i t h i n  t he g r o up 

I f i r s t  s aw i n t r ab r o o d  a g g r e s s i o n  wh e n  t h e  a g g r e s s o r  

wa s l 4 d . o l d , i nv o l v i n g  a n  I MP . T h e  numb er o f  o b s e r v e d  

a g g r e s s i v e  i n c i d e n t s  ( i nv o l v i n g  e i t h e r  t h r e a t  o r  a c t u a l  

a t t a c k )  o v e r  t h e  e n t i r e  r e a r i n g  p e r i o d  wa s o n l y  4 7  ( T a b l e  

5 . 1 0 ;  F i g . 5 . 9 ) , s o  t h a t  i t  i s  n o t  p o s s i b l e  t o  d r a w  m a n y  

f i rm c o n c l u s i o n s  a b o u t  t h e  p r e s e n c e  o r  d e v e l o p m e n t  o f  a 

p e c k  o r d e r  w i t h i n t he g r o up . H o w ev e r , t h e  d a t a  s u g g e s t  

t h a t  t w o  ma l e s , A a n d  C ,  w e r e  t h e  m o s t  a g g r e s s i v e  wh i l e  

th e t w o  f em a l e s , D a nd P ,  s h o w e d  l e a s t a g g r e s s i o n . T h e r e  

s e em s  t o  b e  s o m e  r e l a t i o n s h ip b e tw e e n  a b i r d ' s  p u t a t i v e  

r a n k  a n d  i t s  p h y s i c a l  d e v e l opm e n t , p a r t i c u l a r l y  i t s  a c qu i s i -

t i o n  o f  a du l t  b i l l  c o l o u r  ( T a b l e 5 .'4 ; 5 . 4 . 3 ) . T h e  f o r m s  

o f  a g g r e s s i o n  u s e d i n  d i sp u t e s  w i t h i n  t h e  b r o o d a r e  p r e s e n -

t e d  i n  T a b l e 5 . 1 1 .  T h e  m o s t  c o mmo n  o f  t h e s e  w a s  P E L , 

w i t h  o r  w i t h o u t  ho l d i n g  a n d  t u g g i n g a t  t h e  v i c t im ' s p l um a g e , 

fo l l o w e d  b y  I M P . T h e r e  w e r e  f e w  c a l l s d u r i n g  t h e s e  i n c i -

d e n t s . T h i s may  b e  c o mp a r e d  w i th d a t a  c o l l e c t e d  d u r i n g  

a b r i e f  p e r i o d  a t  W e s t e r n  S p r i n g s  P a rk i n  Au c k l a n d , i n  

D e c em b e r  1 9 8 0  ( Ap p e n d i x  V ) . A l a r g e  ( l O O  - 2 0 0 )  p o p u l a t i o n  

o f  B l a c k  S w a n s  ex i s t s  t h e r e  y e a r - r o u n d , w i t h  1 2  - 1 5  p a i r s  

b r e e d i n g  o n  t h e  l a k e . T h e  mo s t  c o mmo n i n t r a s p e c i f i c 

a g r e s s iv e  a c t  w a s  a g a i n  P E L  ( 1 5 / 3 6 )  1 f o l l o w e d  b y  T H R  a n d  
m e  

TH R
h i  

( Ta b l e  5 . 5 ;  d e s c r i p t i o n s  C h .  3 ,  3 . 3 . 1 ) . I M P , a l way s 

w i t h a h i s s , w a s  u s e d  i n  a l l  8 i n t e r sp e c i f i c  t hr e a t s . T h e  

o n l y  i n t r a sp e c i f i c  t hr e a t s  a c c om p a n i e d  b y  a v o c a l i s a t i o n  

w e r e  3 I MP d u r i n g  f e e d i n g  s q u a b b l e s  a n d  2 TH Rh i  d u r i n g  

b o u n d a r y  d i s pu t e s . 

A c y g n e t ' s  r e s p o n s e t o  a g g r e s s i o n  d e p e n d e d  o n  t h e  f o rm 

o f  t h r e a t  u s e d by i t s  s i b l i n g  ( T a b l e  5 . 6 ) . 



TAB L E  5 . 7 :  

A g e  o f  
c y g n e t s  
( da y s )  

l - 2  

3 

4 

5 

9 - l  0 

l l - 1 2  

1 9  

3 3  

A G E  O F  F I RS T  A P P E A RA N C E  O F  COMFO RT AN D 

MA I N TE NA N C E  B E HA V I O U R  P AT TE RN S  

B e hav i o u r p a t t e r n s  

D a bb l i n g  a n d  s i e v i n g wh e n  f e e d i n g . 

1 7 9  

B i l l - c l e a n , w i n g - f l ap , y awn ( =  j aw - s t r e t c h ) , f o o t 

s t r e t c h , f o o t - n i bb l e , h e a d - s c r a t c h , h e a d - f l i c k 

a n d  h e a d - s h a k e , b o d y  s h a k e , g e n e r a l  b u t  s k impy 

o i l i n g  p r e e n i n g , i n  p r e e n i n g  b o u t s . 

C l i mb i n g  to a d u l t's b a c k  ( P u k e p u k e ) o r  my  l ap 

a n d  s ho u l d e r .  

G r a z i n g  a s h o r e  ( l 6 d . f o r  1 9 7 9  c yg n e t ;  B + d . o n  

P uk e p uk e )  . 

N e c k - d i p s  d u r i n g  b a t h i n � .  

W i n g - s hu f f l e , w i n g - s t r e t c h , t u c k i n g  o n e  f o o t u p  

i n to f l a n k  f e a t h e r s . 

F e e d - N e c k - D own i n  s h a l l o w w a t e r . 

B a t h i n g  w i t h  n e c k - d i p s , w i n g - t h r a s h , s w immi n g  

s h a k e  a n d  i n c o mp l e t e  s o m e r s a u l t s . 

F e e d - Up - E n d e d  i n  d e e p e r  wa t e r  ( l l + d . o n  P u k e p u k e ) . 

L e n g t h y  b o u t s  o f  o i l i n g  p r e e n i n g . 

( E nd  o f  p a r e n t a l  c a r r y i n g  o n  P uk e p u k e ) 

Comp l e t e  s om e r s a u l t s  d u r i n g  b a th i n g  ( l 4 d . o n  

P u k e p uk e )  . 

B i l l s  t u c k e d  u n d e r  w i n g s t o  s l eep . 

B o t h - l e g s - s t r e t c h  wh i l e  l y i n g  on b e l l y . 

F o o t  p a d d l i n g  d u r i n g  f e e d i n g . 



TAB L E  5 . 8 : 

A g e  o f  
c y g n e t s  
( d a y s )  

2 

9 

1 2  

1 4  

2 0  

2 8  

2 9  

3 6  

3 8  

4 7  

A G E  O F  F I RS T  A P P E A RA N C E  O F  A G ON I S T I C  

B E H AV I O U R  PAT T E RN S  

B e h a v i o u r  p a t t e r n s  

1 8 0  

T h r e a t e n i n g  h i s s  f r om s i d e - o n  po s i t i o n  a t  h u m a n . 

( c . f .  8 d . i n  Mu t e  S wa n , 2 4 d . i n  T r u mp e t e r : 

K e a r  1 9 7 2 )  

H i s s  a t  c a t . 

P e c k i n g  L u n g e ( P E L ) ; I n t e n t io n -Mo v e m e n t - t o - P e c k  

( I MP ) w i t h  h i s s  t h e n  l u n g e ; b o th i n  i n t e r s p e c i f i c  

a g g r e s s i o n . 

I MP - f i r s t  i n t r a b r o o d  a g g r e s s i o n . 

P E L  i n  i n t r a br o o d  a g g r e s s i o n . 

H i s s  a n d  P E L  a t  c a t . 

H e a d - J e r k - T h r e a t  ( HJ T  - e a r l y T r ump e t )  a t  huma n . 

P E L  a n d  t u g g i n g  f e a t h e r s i n  i n t r a b r ood a g g r e s s i o n . 

Ru n n i n g  c h a r g e  a t  c a t . 

Hopp i n g  o n  b o t h  f e e t  wh i l e  c h a r g i n g . 

C ap a b l e  o f  p u l l i n g f e a t h e r s o u t  i n  f i g h t s . 

F u l l a d u l t T r ump e t  ( T RU ) . 



TAB L E  5 . 9 : 

A g e  o f  
c y g n e t s  
( d a y s )  

- 2  

0 - 1  

5 

6 - 7  

2 3  

l O O 

F I RS T  AP P E A RANCE OF B E H AV I O U R  PAT TE RN S  

I N F L U EN C I N G  S O C I AL RE LAT I O N S H I P S  

B e h a v i o u r  p a t t e r n s 

1 8 1  

D i s t r e s s  s q u e a k , wi - c a l l  ( = c o n t a c t  c a l l )  a nd 

s l e ep y  c a l l , a l l  wh i l e  i n  e g g  ( F i s c h e r  1 9 6 5 ) . 

C o n t a c t , s l e epy , d i s t r e s s  and  p a i n  c a l l s . 

G r e e t i n g  c a l l  a nd po s t u r e  u s e d  i n  s i b : s i b g r e e t -

i n g s . F o l l o w i n g  o f  p a r e n t s  e s t a b l i s h e d . 

B r o o d  g r e e t s p a r e n t s  a n d  s h a r e s  p a r e n t a l  G r e e t 

i n g  c e r em o n y  ( B + d . o n  P u k epuk e L a g o o n ) . 

B e g i n n i n g  t o  m o v e  i nd ep e nd e n t l y  o f  p a r e n t s . 

Jo i n  p a r e n t a l  T r i umph c e r emony f u l l y , r a t h e r  t h a n  

wi t h  j u s t  g r e e t i n g  c a l l s  ( W e s t e r n  S p r i n g s ,  

Au c k l a n d ) . 



TAB L E  5 . 1 0 :  

A 

A -

D 1 

c 1 

L 0 

s 0 

p 0 

t o t a l  
t h r e a t s  
r e c e i v e d  2 

T O TA L  A G G RE S S I VE I N T E RAC T I ON S  

W I T H I N  A C RE C H E  

D 

5 

-

2 

1 

2 

0 

Re c e i v e r  o f  t h r e a t  
o r  a t t a c k  

c L s 

2 2 3 

0 0 1 

- 2 4 

0 - 0 

0 2 -

1 1 l 

p 

6 

0 

8 

2 

0 

-

1 0  3 7 9 1 6  

1 8 2  

t o t a l  
t h r e a t s  
g i v e n  

1 8  

2 

1 7  

3 

4 

3 

4 7  



T A B L E  5 . 1 1 :  

H i s s  
� o n l y  
0 

4-< .,., 
0 UJ 

UJ 
e Q) I MP 
� � 
0 01 

4-< 01 
ro 

PE L 

T o t a l  
i n c i d e n t s  
b y  c o n t e x t  

T o t a l  

I N T RA - B ROOD A G G RE S S I O N : F O RM ,  

CONT E X T , AND VO C A L I S A T I O N S  

Co n t e x t  

I N o t  
2 

P r e e n i n g /  
r e c o r d e d  F e e d i n g  H ud d l i n g

2 

0 0 . 1 

1 
0 S ( l xh i s s  9 ( 2 x c a l l )  

2 1 3  8 ( l x h i s s 

2 1 8  1 8  

v o c a l i s a t i o n �  0 l 4 

1 8 3  

T o t a l , 
e a c h  

Mo v i n g  f o rm 

1 2 

4 ( l x g r e e t )  1 8  � 
4 ( l x h i s s ) 2 7  

9 4 7  

3 8 

l :  c a l l  u s u a l l y  a s s o c i a t e d  w i t h  H e a d - J e r k - T h r e a t . 

2 :  m a j o r a c t i v i ty , b u t  w i t h  i n d i v i d u a l s  mov i n g  a b o u t . 

N umb e r  o f  t hr e a t / a t t a c k f o r m s : 3 

N umb e r  o f  o v e r t  a t t a c k s : 

N umb e r  o f  t h r e a t s :  

2 7  ( P E L )  

2 0  



1 8 4  

F I GU RE 5 . 9 :  C o mp a r i s o n  o f  o v e r a l l  i n t r a b r o o d  a g g r e s s i o n  

w i t h  g r e e ti n g  c e r em o n i e s  f rom f i r s t  a n d  

f i n a l  o b s e r v a t i o n  p e r i o d s  ( D i r e c t i o n  o f  

a r ro w s  i n d i c a t e  a g g r e s s o r  o r  i n i t i a t o r  o f  

g r e e t i n g . )  

AGGRO (01 

,3�5 ...... 

i 2 2\ '1 
( (j) S QU E A K  E R  

\
2- ' -1� DIVER lQl 2 

\ 

t N = 47 

1 
( Ql P L A C I D  �1-

1"-. I 
'2""'-/ 

LAZY ((j) 

t \ 2 ..:�� CHUM (Q') /2 

F I G U RE 5 . 9 b : 

/ 
S QUE A K E R  tC

6 
( 1-2 d.) l'\.'-1 -1 2 ........ G r e e t i n g  c e r em o n i e s  

w i th i n  t h e  g ro up 

6 / 1 0 - 1 2 / 1 0 / 8 0 

( G r o up n o t  s e t t l e d  

i n  u n t i l  5 / 1 0 / 8 0 )  . 

AG G RO 

l \ 

/y P LAC ID '--...... -( 1 · 2  d . )  3"-. 

.r' 4 ?f"; 2 '-.. 
� I 3 \ .. 2 3  

SQU E A K  E R  �3- i -7� DIVER 

5 3 All'
1
91o 8 

! \ N = 221 I J . 
1 1t ' �4 J 
J// 6-" 7"' PLACID �3-- t -7� CHUM 

4.......... \ 10 l ,..12 

....... 9�� 
L AZY 

F I G U RE 5 . 9 a :  

A g g r e s s i o n  w i t h i n  t he 

g r o up 2 6 / 9 / 8 0 - 2 3 / l l / 8 0  

( F i r s t  i n c i d e n t  5 / 1 0 / 8 0 )  

AG GRO (age when ta ken 6-7 d. ) 

/1/f\:-3...._ 
1 \ '1 2  

- • -2� DI V E R  .,..4�/� ( 6 -7 d . )  

I l 
4 f N = 83 1 2 6 

t ..::�� C H U M  

\ 10  3' ...-----1 ( 3·5 d. ) 
1\).t--2/ 

LAZY 
( 3-5 d.) 

F I G U RE 5 . 9 c :  

G r e e t i n g  c e r emo n i e s  

w i th i n t h e  g r o up 

1 0/ 1 1 - 2 3 / l l / 8 0 . 



1 8 5 

5 . 3 . 3 b A g gr e s s io n  d i r e c t e d o u t s i d e  t h e  b r o o d  

T h e  t o t a l  n u mb e r  o f  o b s e r v e d  a g g r e s s i v e  i n c i d e n t s  

d i r e c t e d  ou t s i d e  t h e  b r o o d , mo s t  i nv o l v i n g  o t h e r  h um a n s o r  

a c a t , i s  s m a l l  ( N  = 4 6 ) . H o w ev e r , a n  e x ami n a t i o n o f  t h e  

n u mb e r  o f  a c t s  p e r f o r m e d  b y  e a c h  c y g n e t , a n d  t h e  s e p a r a t i o n  

o f  t h e s e  i n t o  t h r e a t s  p e r f o r m e d  b y  o n e  i n d i v i d u a l  a l o n e  o r  

a s  p a r t  o f  a g r o u p , s uppo r t s t h e  f i n d i n g  i n  5 . 3 . 3 a t h a t  A 

a nd C w e r e  t h e  mo s t  a g g r e s s i v e  b i r d s i n  t h e  gr oup ( T a b l e  5 . 1 2 )  

E x t r a - b r o o d  a g r e s s i on i nvo l v e d  a g r e a t e r  n umb e r  o f  t h r e a t  

f o rm s  t h a n  d i d d i sp u t e s  w i t h  s i b l i n g s , r a n g i n g  f r om a h i s s  

a l o n e  t o  a f u l l  c h a r g e , a n d  wa s a c c o mp a n i e d by a g r e a t e r  

n u m b e r  o f  v o c a l i s a t i o n s  ( T a b l e 5 . 1 3 ) . T h e  s o u n d  mo s t  

f r e q u e n t l y  u s e d  wa s a h i s s  ( 3 0  o f  4 0  c a l l s ) . 

I n t r a - a nd e x t r a - b r o o d  a g g r e s s i v e  b e h a v i o u r  o b s e rv e d  

i n  c ap t i v e  c y g n e t s  a l s o  d i f f e r e d  i n  t h e  p r opo r t i o n  o f  

a c t u a l  a t t a c k  i nv o l v e d . T hu s  o n l y 1 4 / 4 6 e x t r a - br o o d  a c t s  

i n c l u d e d  a c h a r g e  o r  PE L ,  w h i l e  2 7 /� 7  PE L s  w e r e r e c o r d e d i n  

s i b l i n g  a g g r e s s i o n . T h e  e mp ha s i s o n  p h y s i c a l  a t t a c k  i n  

s ib l i n g  a g g r e s s i o n  m a y  h a v e  s o m e  b e a r i n g  on  t h e  d e v e l o pm e n t  

o f  a p e c k  o r d e r  ( 5 . 4 . 3 ) . 

5 . 3 . 3 c D e v e l opm e n t  a n d  d e l i v e r y  o f  G r e e t i n g  c e r e mo n i e s  

T h e  d e v e l opme n t  o f  t h e  Gr e e t i n g  c e r e mo n y  i s  d e s c r i b e d  

i n  5 .  3 .  2 .  O n c e  t h e  g r o up a s  a who l e  h a d  d e v e l op e d  a mut ua l  

Gr e e t i n g  

( N  = 6 8 2  

c e r e mo ny , g r e e t i n g s w e r e g i v e n  v e r y  f r e qu e n t l y  

i n  1 4 2 . 5 h .  d e t a i l e d  o b s e rv a t i o n )  a n d  i n  a v a r i e t y  

o f  c o n t e x t s  ( T a b l e  1 4 a ) . O f  4 7 8  g r e e t i n g s  e x am i n e d  b y  

c o n t e x t  ( mo r e  t h a n  o n e  i n d i v i d u a l  m i g h t  i n i t i a t e  a g r e e t i n g  

a t  o n e  t i me  i n  a g i v e n  c o n t e x t ) , 2 5 1  o c c u r r e d  wh i l e  t h e  

g r oup wa s m o v i n g , p r o b a b l y  i n  r e spo n s e  t o  t h e  d i s tu r b a n c e  

a n d  m i x i n g  c a u s e d  b y  m o v em e n t  i . e .  g r e e t i n g s  w e r e  d e l i v e r e d  

t o  " n e w "  i n d i v i d u a l s .  A g g r e s s i o n - r e l a t e d  g r e e t i n g s  w e r e  

s u rp r i s i n g l y  u n c ommo n ( 2 0 / 4  7 8 )  , a l t ho u g h  t h e i r  f r e q u e n c y 

i n c r e a s e d  w i t h a g e , a s  d id t h a t  o f  a g g r e s s i v e  i n c i d e n t s . 

Th i s  m a y  i n d i c a t e  t h e  r e l a t i v e l y  l a t e  d ev e l o pm e n t o f  a 

r a n k o r d e r  ( 5 . 4 . 3 ) . Mo s t  s u c h  gr e e t i n g s  w e r e  f r om v i c t im 



1 8 6  

t o  a g g r e s s o r  a n d  f o l l ow e d  t h e  i n c i d e n t  ( T a b l e  5 . 1 4 b ) . 

I t  i s  d i f f i c u l t  t o  d i s t i n g u i s h  a n y  p a t t e r n  i n  t h e  

f r e q u e n c y  w i t h  wh i c h  g i v e n  i n d iv i d u a l s  i n i t i a t e d  a n d  r e sp o n 

d e d  t o  g r e e t i n g s , o r  t o  r e l a t e  t h e  r e s u l t s  t o  p o s i t i o n  i n  

a s o c i a l  h i e r a r c hy , a s  h a s  b e e n  d o n e  f o r  g e e s e  ( S t a h l b e r g 

1 9 7 4 ) . T h e  b i r d  f o u n d  to b e  mo s t  a g g r e s s i v e , a n d  s o  p r e -

s uma b l y  a t  t h e h e a d  o f  a h i e r a r c h y , wa s A ,  who r e c e i e v e d  

t h e  mo s t  g r e e t i n g s  a n d  g av e  v e r y f e w  ( T ab l e  5 . 1 5 ; F i g . 5 . 9 ) 

H o w ev e r , no  c l e a r  r e l a t i o n s h i p  e m e r g e s  fo r t h e  r e s t  o f  t h e  

c r e c h e . F o r  e x amp l e , D ,  p e rhap s o n e  o f  t h e  l o we s t - r a n k i n g  

c y g n e t s , i n i t i a t e d  g r e e t i n g s  mo r e  t h a n any  o f  t h e  o t h e r s 

e x c ep t  C ,  who o n  t h e  e v i d e n c e  f r om 5 . 3 . 3  a & b  w a s  n e x t  t o  A 

i n  t h e h i e r a r c hy . 

5 . 3 . 3 d O r d e r  w h e n  f o l l o w i n g  

T h e  c ap t i v e  b r o o d  a l mo s t  a lw a y s  mo v e d  f ro m  p l a c e  t o  

p l a c e  i n  s i n g l e  f i l e . A n a l y s i s  o f  t h e  p o s i t i o n s  w h i c h  

t h e y  a s s um e d  i n  t h e  f i l e  s h o w s  d i s t i n c t  d i f f e r e n c e s  b e t we e n  

i n d i v i du a l s  ( F i g . 5 . 1 0 )  . Thu s A o r  S t e n d e d  t o  l e a d  

wh i l e  C c ame  l a s t  a n d  D t o o k  a c e n t r a l  po s i t i o n . T h e s e  

i n t e r - i n d i v i d u a l  d i f f e r e n c e s  a r e  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  i n  

bo t h  f i r s t  a n d  f o u r t h  o b s e r v a t i o n  p e r i o d s  ( F r i e d m a n n  2 -w a y  

a n a l y s i s - o f - v a r i a n c e ; S i e g e l  1 9 5 6 : 1 6 6 - 1 7 2 ) . F o r  t h e  f i r s t  

p e r i o d , i n d i v i d u a l  d i f f e r e n c e s  a r e  s i g n i f i c a n t  a t  t he 9 5 %  

l e v e l  ( d . f .  = 5 ,  x
2 

= 1 1 . 1 3 8 4 , 0 . 0 5 < p < O . O l ) . 
r 

T h e r e  w a s  s o m e  c h a n g e  i n  p r e f e r r e d p o s i t i o n  w i t h  a g e , 

s o  t h a t A a n d  S ,  e s p e c i a l l y , t e n d e d  t o  l e a d  l e s s  o f t e n in  

the  l a s t  1 4  d a y s of  o b s e rv a t i o n . T h i s m a y  b e  d u e  t o  t h e  

f a c t  t h a t i n  t h e  f i r s t  1 4  d a y s a l m o s t  a l l  mo v e s we r e  b e g u n  

b y  m e , w h i l e c y g n e t s  i n i t i a t e d  mo s t  s h i f t s  d u r i n g  t h e  l a s t  

1 4  d a y s .  T h i s  wo u l d  g i v e  t ho s e  c y g n e t s  l e a s t  a t t a c h e d  t o  

m e  a n  o p po r t u n i t y t o  l e a d  o f f . H ow e v e r , a S p e a rm a n  r a nk 

c o r r e l a t i on ( S i e g e l  1 9 5 6 : 2 0 2 - 2 1 3 )  i n d i c a t e s  a s t r o n g  

p o s i t i ve c o r r e l a t i o n  ( N  = 6 ,  r s = 0 . 9 5 ,  p < O . O l )  b e t w e e n  t h e  

f i l e  po s i t i o n s  o f  t h e  c y g n e t s  i n  t h e f i r s t  a n d  f i n a l  

o b s e r va t i o n  p e r i o d s . 

T h i s s a me t e s t ,  u s e d  to e x a m i n e  t h e  r e l a t i o n s h ip 
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b e tw e e n  p o s i t i o n  i n  t h e  f i l e  and  g r e e t i ng s  i n i t i a t e d  o r  

r e c e i ve d  i n  t h e  s am e  two p e r io d s , i nd i c a t e s  a s l i g h t  ( n o n 

s i g n i f i c a n t )  po s i t i v e  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n t h e  n u mb e r  o f  

g r e e t i n g s r e c e i v e d  a n d  f i l e  po s i t i o n  ( N  = 6 ,  I r  = 0 . 4 9 2 8 , 
s 

I V r  = 0 . 4 8 5 7 ) , 
s 

a n d  a s l i gh t  ( no n - s i g n i f i c a n t )  n e g a t i v e  

c o r r e l a t i o n b e tw e e n  p o s i t i o n  a n d  g r e e t i n g s  i n i t i a t e d  ( N  6 ,  

I r  = - 0 . 3 9 2 9 , I V r  = - 0 . 6 8 5 8 )  ( 5 . 4 . 3 ) . 
s s 

5 . 3 . 3 e G r o u p  c o h e s i o n  

O n c e t h e  c y g n e t s  h a d  b e g u n  s e t t l i n g  i n  a n d  d e v e l op i n g  

a Gr e e t i n g  c e r e m o n y , I no t i c e d t h a t  s o me i nd i v i d u a l s a p -

p e a r e d t o  p r e f e r t h e  c o mp a n y  o f  c e r t a i n  o t h e r s . To  e x am i n e 

t h i s mo r e  c l o s e l y  I u s e d a S i n g l e - L i nk - C l u s t e r - A n a l y s i s  

( S L C A )  p r op o s ed b y  Mo r g an e t  a l . ( 1 9 7 6 )  t o  s h o w  up s u b g r o u p s  

w i t h i n  t h e  b r o o d  a n d  a l s o t o  p r o v i d e  a me a s u r e  ( a l b e i t  a n  

a r b i t r a r y  o n e ) o f  b r o o d  c o h e s i o n . T h i s  m e a s u r e  i s  a 

fu n c t i o n  o f  t h e  n u mb e r  o f  c o u n t s  i n  w h i c h  i n d i v i d u a l  c y g n e t s  

w e r e  s e e n  a s  p a r t  o f  a g r o up r a t h e r  t h e n a l o n e . 

T h e  r e s u l t s  o f  t h i s  a n a l y s i s  a r e  p r e s e n t e d i n  F i g u r e  

5 . 1 1 ( d r awn f r o m  d a t a  t a bu l a t e d  i n  App e nd i x  V I ) . T h i s  

s hows  t h a t  f o r  t h e  f i r s t  4 we e k s ( up t o  a b o u t  3 2 d .  o l d )  t he 

c r e c h e w a s  mo r e  c l o s e - k n i t t h an i n  t h e  s e c o nd h a l f  o f  t h e  

s t u d y , w h e n  t h e  c y g n e t s  b e g a n t o  s p e nd mo r e  t i m e  a p a r t  f r om 

e a c h  o t h e r . O n  P u k e p u k e  L a g oo n , b o t h  m a l e  a n d  f e ma l e  

p a r e n t s  w e r e  t e nd i n g  t o  l e av e  t h e  b r o o d s  a l o n e  b y  t h i s  a g e , 

wi t h o u t  t h e c y g n e t s  s h o w i n g  a n y  d i s t r e s s .  S i m i l a r l y , t h e  

s t u d y  g r o up w a s  f r e qu e n t l y  mov i n g i n d ep e n d e n t l y o f  m e  b y  

t h e  s e c o n d h a l f  o f  t h e  s t u d y  ( ap p r o x . 3 3 - 6 4 d . o l d ) . B y  

t h e  t i me  t h e  P u k e p u k e  b r o o d s  r e a c h e d  6 6d . t h e y  wer e s p l i t 

t i n g  i n t o  s u b g r o u p s a n d  r e m a i n i n g  i n  t h e m  f o r  l e n g t hy 

p e r i o d s , qu i t e  i n d ep e n d e n t l y  o f  t h e i r  p a r e n t s ' mo v e m e n t s . 

Th i s  t e n d e n c y  t o  s ep a r a t e  a n d  s p e n d  t i me a p a r t  f r o m  t h e  

p a r e n t s  c u l m i n a t e d  i n  f a m i l y  a n d  b r o o d  d i s i n t e g r a t io n  a t  

9 0 - l O Od . , w i t h  l i t t l e  o r  no  i n t r a - f a m i l i a l  a g g r e s s i o n  b e i n g  

app a r e n t . 

L i t t l e  c a n  b e  s a i d  a b o u t  s u b g r o up i n g s w i t h i n  t h e 

s t u d y  c r e c h e , m a i n l y  b e c au s e  t h e  d a t a  a r e  n o t  s p r e a d  o u t  



TAB LE 5 .  1 2 : 

I n d i v i d u a l  

A 

D 

c 

L 

s 

p 

T o t a l  
i n v o l v e m e n t 

T h e r e  we r e : 

F RE Q U E N C Y  OF L ONE AND G RO U P  A C T S  S E E N  

D U RI N G  E X T RA - B RO O D  AGG RE S S I ON 

numb er o f  s i n g l e  g r oup g r o up 
i nvo l v e me n t s  a c t s a c t s  c omp o s i t i o n 

2 0  1 3 7 4 x  i n  A D C L S P  
l x  A D C , A S , 

6 1 5 4 x  A D C LS P , 
l x  A D C  

1 8  1 0  8 4 x  A D C LS P 
2 x  C S  
l x  C S , A D C  

9 1 8 4 x  A D C L S P 
l x  L P S , L S , 

AL  

1 6  6 1 0  4 x  A D C LS P 
2 x  C S  
l x  LP S , S P , 

A S  

8 2 6 4 x  A D C L S P  
l x  L P S , S P  

1 8 8  

AL  

C L  

L S  

7 7  3 3  4 4  g r o up c omp o s i t i o n  
v a r i ed 

4 6  s e p a r a t e  i n c i d e n t s d i r e c t e d  a t  ob j e c t s  
o u t s i d e  t h e  b r o od ; 

7 7  i n d i v i d u a l  t h r e a t s  

3 3  i nc i d e n t s i nvo l v i n g o n l y  o n e  i n d i v i d u a l , 
w h i l e  1 3  i n v o l v e d  two o r  mo r e  c y g n e t s a c t i n g  
t o g e th e r  
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TAB L E  5 . 1 3 :  A G G RE S S I VE I N C I DE N T S  D I RE C T E D O U T S I DE T H E  

B ROO D : O B JE C T  O F  TH REAT/ATTA C K ,  T H RE A T  

F O RM ,  AND V O C AL I S AT I O N S  

O b j e c t  o f  t h r e a t / a t t a c k  

H u m a n  P a s s e r i n e  
"mothe r "  o t h e r  C a t  b i r d s  

H l. SS 
o n l y  1 1 4 -

De f e n s i v e  
I MP 1 1 l ( l x h i s s ) -

I MP - 1 7 ( 7 x h i s s )  l ( l x h i s s )  

D e f e n s i v e  
H J T  - 2 ( 2 x c a l l )  - -

H J T / T RU - 7 ( 7 x c a l l )  l ( s i l e n t )  -

P E L  - - 2 ( 2 x h i s s )  -

SWF - l - -

C h a r g e  - - 9 ( 9 x h i s s )  l ( l x h i s s ) 

To t a l  
t h r e a t s  2 1 3  2 4  2 

To t a l  
vo c a l i s a t i o n s  l 1 0  2 2  2 

N umb e r  o f  t h r e a t/ a t t a c k  f o r m s  = 6 

N u m b e r  o f  o v e r t  a t t a c k s = 1 4  ( P E L , c ha r g e )  

Numb e r  o f  t h r e a t s  = 3 2  

1 e . g .  w a s h i n g  f l app i n g  o n  l i n e ; b l o w i ng l e a v e s 

jT o t a l  
I n a n i m a t e  e a c h  

o b i e c t s  f o r m  

- 6 

- 3 

2 ( 2 x h i s s ) l l  

- 2 

l ( l x c a l l )  9 

- 2 

- l 

2 ( 2 xh i s  s )  1 2  

5 4 6  

5 4 0  



TAB LE 5 . 1 4 a :  C O N T E X T S  I N  WH I C H G RE E T I N G  C E RE MO N I E S 

O C C U RRE D 

C o n t e x t  
h 

"-.. 0 

0"' 0'· · .-i 
ty\ ty\ h h trl 

h c · .-i · .-i trl ty\ 

· .-i · .-i c .-1 E (J) c 

o b s e r v a t i o n  .c '0 (J) '0 H H · .-i 
-1-l Q) (J) '0 res ty\ :> 

p e r i o d  res (J) H ::l .-1 ty\ 0 

.Q 'H o.. .c res res E 

I ( 6 / 1 0 - 1 2 / 1 0 / 8 0 )
1 

3 1 2  1 2  4 0 2 8  

I I  ( 1 3 / 1 0 - 2 6 / 1 0 / 8 0 )  3 2 6  1 0  7 0 7 7  

I I I  ( 2 7 / 1 0 - 9 / ll / 8 0 )  5 3 6  1 6  3 5
2 

7 3  

I V  ( 1 0 / 1 1 - 2 3 / 1 1 / 8 0 )  4 3 5  2 7  4 1 5
3 

7 3  

To t a l o v e r  s t u d y  1 5  1 0  9 6 5  1 8  2 0  2 5 1  

1 :  N u m o e r  o f l ntra - brood aggressive iHeiaents over 

p e r i o d  I I I  = 1 7 . 

2 : N um b e r  o f  i n t r a - b r o o d  a g g r e s s i v e  i n c i d e n t s  o v e r  

p e r i o d  I V  = 3 0 . 

1 9 0  

3 : B e h a v i o u r  o b s e r v e d  f r o m  2 9 / 1 0/ 8 0  on , b u t  i mp r i n t i n g 

no t c o mp l e t e  un t i l  2 / l l / 8 0 . 

Gr e e t i n g s  g i v e n  in  a n  ag o n i s t i c  c o n t e x t  
s u b d i v i d e  a s  f o l l o ws : 

TAB L E  5 . 1 4 b : AGG RE S S I O N - RE LAT E D  G REE T I N G S  D I V I DE D  

B Y  D I RE C T I O N  A N D  T I M I N G  

D i r e c t i o n  

H 

0 
'H 

'0 
.-1 0 

res · .-i 
-1-l H 

0 (J) 

b 0.. 

5 9  

1 2 3  

1 3 8  

1 5 8  

4 7 8  

Gr e e t i n g  

a g g r e s s o r  
g r e e t s  v i c t i m  

v i c t i m  g r e e t s  
a gg r e s s o r  

t o t a l  
g r e e t i n g s  

p re c e d e s i n c i d e n t  

G r e e t i n g  
f o l l ow s  i n c i d e n t  

To t a l , e a c h  
d i r e c t i o n 

2 

2 

4 

3 5 

1 3  1 5  

1 6  2 0  
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TAB LE 5 . 1 5 :  S U MME D G RE E T I N G S  F ROM E N T I RE S T U DY P E R I O D  

I n d i v i d u a l  r e c e i v i n g  g r e e t i n g  
To t a l  

O"l A D c L s p g i v e n  
s:: 

·.-i 
.jJ 
Q) 

1 0  l l  1 2  1 0  6 1  Q) A - 1 8  
� 
O"l 

O"l 
s:: D 7 1  - 1 6  2 0  1 8  3 7  1 6 2  

·.-i 
.jJ 
(1j 

·.-i 
.jJ c 5 8  3 4  - 3 2  1 8  2 1  1 6 3  
·.-i 
s:: 

·.-i 

.-i L 4 5  2 6  1 5  - 1 2  2 8  1 2 6  
(1j 
;::l 

'd 
·.-i 5 8  -+-- ...s 2.A.. l _O  .___3 1 0  ,.. l l  
·.-i 

'd 
s:: 
H 

p 4 4  2 2  1 4  2 0  1 2  - 1 1 2  

T o t a l  
r e c e iv e d  2 4 2  1 0 2  5 9  9 4  7 0  1 1 5  6 8 2  
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50 
>:: 
0 40 

·rl 
CfJ 3 0 0 
0.. 
Q) 20 

.-1 
·rl 

P r e f e r r e d  p o s i t i o n s  i n  m o v i n g  f i l e , f o r  

f i r s t  a n d  f i n a l  o b s e rv a t io n  p e r i o d s  

D 6 - 1 2 / 1 0 / 8 0  ( I ) 

[] 1 0  - 2 3 / l l / 8 0  ( I V )  

50 -
Aggro 40 - L azy 

3 0 -20 -

1 9 2  

� 

...c: 0 
C1l 
Q) 

1 0 �:::::·:·_._::
:: .'.'.'. b.r-

� 
g 

1: �-���}�}��-·:-_:·:��·�- -r-��·-�r��i�ll;+l--r;�::�·::.: 
>:: 
Q) Q) 
CfJ 

...c: 0 
·rl 
...c: 
;t 

...c: 50 -
.j..) 
·rl 

;t 40 
:>. 0 
>:: 30 -Q) :::1 
0' Q) 2 0 -

2 3 4 
Diver 

2 3 4 
C hu m  

. . .  r-

5 6 

5 6 

H 
"-' 1 : -4-��:::�::;�r-�;c��:::�r-�f"�!i!!�: ����- ·+· �� 

t.::: ·.·. · . 1 2 3 4 5 6 

2 3 4 5 50 40 Sque aker 

3 0 20 
10 1 2 3 4 5 50 40 Plac id 

3 0 

2 3 4 5 
P o s i t i o n  o f  i n d i v i d u a l  i n  f i l e  

6 

6 

6 
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H H 
QJ QJ 2 5  .Q ..c: 
� .j..l -t � QJ H 
s::: t:J> QJ 

0 � 
QJ .j..l 0 

..c: .--l 
.j..l s::: 30 � QJ 
44 QJ 
0 en 

s::: QJ 
0 H 

-,..j ro 
.j..l 
u en 
s::: .--l .., � ro 

44 � 
'd 
·H 

s::: :> 
0 ·,..j 

·H 'd 
UJ s::: I QJ ·,..j 

..c: 
0 UJ 
u QJ 40 

El 
0.. ·,..j H -t 
::l .j..l QJ 
0 ..c: 
H 44 t:J> 
{j 0 ·H 

..c: 

I 

D e nd ro g r am d e r i v e d  f r o m  S LCA ( Ap p ejn d i x  V I I ) , g i v i n g a me a s u r e  o f  c h a n g e s  i n  

g r o up c o h e s i o n  

s t u d y  p e r i o d : 

6 / 1 0 - 1 2 / 1 0/ 8 0  I I  1 3 / 1 0 - 2 6 / 1 0 / 8 0  I I I  2 7 / 1 0 - 9 / 1 1 / 8 0  I V  1 0 / 1 1 - 2 3 / 1 1 / 8 0  

n r r 

I I I I I I ,....-l-

r 
r-'--

I I I I I I I I I I I 4 L p s 0 c A 0 p c L s 0 p c A L s p L 0 A s c 1-' 
\D 
w 
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s u f f i c i e n t l y  a l o n g  t h e  v e r t i c a l  ax i s  ( g r o up c o h e s i o n )  f o r  

c l e a r d i v i s i o n s  t o  b e  d r aw n  ( F i g . 5 . 1 1 ) . G e n e r a l l y , P 

t e n d e d  t o  a s so c i a t e  f a i r l y  c l o s e l y  w i t h  D ,  a n d  to a l e s s e r  

e x t e n t  w i t h L a n d  C .  T h i s  m a y  exp l a i n P ' s  f a i r l y  ra n d o m  

p l a c i n g  i n  a mo v i n g  f i l e  ( 5 . 3 . 3 d ;  F i g . 5 . 1 0 ) , w i th a t e n d 

e n c y  t o  a v o i d  t h e  l e a d i n g  p o s i t i o n  o c c up i e d  b y  A o r  S .  

S qu e a k e r  t e n d e d  t o  w a nd e r  m o r e  wi d e l y  t h a n  t h e  r e s t  a s  h e  

g o t  o l d e r , wh i c h  wo u l d  h e l p  t o  e xp l a i n  h i s  lo w e r  c o h e s io n  

v a l u e s  i n  p e r i o d s I I I  a n d  I V ,  whi l e  a t  t h e  s a m e  t i me  t o  m i x  

m o r e  w i t h  t h e  o t h e r s  w h e n  m o v i n g  ( F i g . 5 . 1 0 ) , a nd t o  s p e n d  

m o r e  t i m e  g r o up e d  w i t h  t h em . 

5 . 4  D I S C U S S I ON 

5 . 4 . 1  M a t t e r s  r e l a t i n g  t o  t h e  u s e  o f  c apt i ve b i rd s 

T h e b i r d s  u s e d  i n  t h i s  s t u d y  w e r e  r e a r e d  i n  c apt i v i t y 

a n d  i t  m a y b e  a r g u e d  t h a t  d a t a o b t a i n e d  f r o m  t h e m a r e  i n -

a e e urate or i r re le u ant C er t a i n l y. t h e i r  ph y s i c  a 1 d e v e l op 

m e n t , t o  t h e  a g e  o f  6 0  - 7 0 d . , w a s  f a s t e r  t h a n  t h a t  o f  w i l d  

c y g n e t s , p a r t i c u l a r l y  i n  t h e  l a t e r  s t a g e s  o f  f e a t h e r i n g  

( T a b l e s  5 . 2 ,  5 . 3  a & b ) . T h i s  m a y  b e  a t t r i b u t e d  to  t h e  

c o n s t a n t  s upp l y  o f  h i g h - qu a l i t y f o o d  tha t wa s a v a i l a b l e  a n d 

t o  l a c k  o f  h a r a s s m e n t  b y  o t h e r  ( a d u l t )  s w a n s , a nd i t  p r o b 

a b l y  a f f e c t e d t h e  o n t o g e n y  o f  t h o s e  b e h a v i o u r  p a t t e r n s , 

s u c h  a s  d e ep - w a t e r  f e e d i n g , whi c h  a r e  l im i t e d  b y  s i z e a n d  

s t r e n g t h .  

T h e  f r e qu e n c y  o f  p e r f o rma n c e  o f  s ome a c t s  may a l so  

have  b e e n  i n f l u e n c ed b y  the  c o nd i t i o n s  o f  c ap t i v i t y , b u t  

t h e  f o r m  o f  b e h av i o u r  p a t t e r n s  s ho u l d  no t h a v e  b e e n  mu c h  

a f f e c t e d  ( D i l g e r  1 9 6 2 ) , a n d  c omp a r i s o n  w i t h d a t a  o b t a i n e d  

f r o m  w i l d  b i r d s  s h o u l d  i n  a n y  c a s e  s how u p  a n y  gr o s s  a b -

n o r m a l i t i e s . A n  e x amp l e  h e r e  i s  t h e  f i n d i n g  t h a t , g i v e n  

t h e  opp o r t u n i t y , c ap t i v e  b i r d s  c o n t i n u e d  t o  c l imb o n t o  a n d 

b e  c a r r i e d by t h e i r  " p a r e n t " ,  l o n g  a f t e r  i n c r e a s i n g  c y g n e t  

s i z e  m a d e  s u c h  b e h av i o u r  impo s s i b l e f o r  t h e  w i l d  b r o o d s .  

S o m e  o f  t he c y g n e t s ' b e h av i o u r  may h a v e  b e e n  a f f e c t e d 



b y  t h e  a g e  a t  w h i c h  I o b t a i n e d  t h e m . 

( 1 9 7 9 )  d id n o t  g r a z e  u n t i l  s h e w a s 1 6 d . 

1 9 5  

T h e  f a c t  t h a t  E b o n y  

o l d  ( T a b l e  5 . 7 ) m a y  

b e  d u e  t o  h e r  b e i n g  t a k e n  w h e n  o n l y  l d . o l d , s o  t h a t  s h e  

p r o b ab l y  n e v e r  o b  s e r v e d  a d u l t s  g r a z i n g . ( S h e  c am e  f ro m  

W e s t e rn S p r i n g s , Au c k l a n d , w h e r e  b i rd s  s e l d o m  g r a z e  a s h o r e . )  

T h i s  t h e o r y r e qu i r e s  t h a t  s om e  l e a r n i n g  b e  i n v o l v e d  i n  

c ho i c e  o f  f e e d i n g  m e t h o d  ( 5 . 4 . 2 ) E b o n y  w a s  a l so s ma l l  

f o r  h e r  a g e  ( s t i l l  l e s s  t h a n  t h e  a v e r a g e  h a t c h i n g  w e i g ht , 

a t  9 d . )  a n d  m a y  h a v e  b e e n  p hy s i c a l l y  u n a b l e t o  t e a r  a t  

t h e  g r a s s . 

A l s o  o f  r e l e v a n c e  h e r e  i s  t h e  f a c t  t h a t t he c y g n e t s  

r e a r e d  i n  1 9 8 0 w e r e  t a k e n  f r o m  s e v e r a l  f am i l y g r o up s ,  a n d  

t h u s  c o u l d  b e  v i e w e d  a s  a n  a r t i f i c i a l  c r e c h e  ( 5 . 4 . 2 ) . T h e y  

w e r e  o f  d i f f e r e n t  a g e s  a nd m a y  o r  m a y  n o t  h a v e  b e e n  r e l a t e d , 

a n d  t h e s e  f a c t o r s  p r o ba b l y  i n f l u e n c e d t he t im e  o f  d e v e l o p 

m e n t  o f  a n  i n t r a - b r o o d  G r e e t i n g  c e r e mony a n d  a l s o  t h e i r  

r e c o g n i t i o n  o f  m e  a s  a p a r e n t . T h u s , a l t ho u g h  P u k e p u k e  

b r o o d s  h a d  d e v e l o p e d  Gr e e t i n g  c e r e mo n i e s , i n c l u d i n g  t h e i r  

p a r e n t s ,  b y  7 d . o l d , t h e  o l d e s t  b i r d s  o f  m y  c r e c h e w e r e  

1 0  - 1 2 d . o l d  b e f o r e  I w a s  i n c l ud e d  i n  t h e i r  s ha r e d G r e e t i n g  

c e r em o n y . T h i s i mp l i e s  t h a t  t h e r e  i s  a l e n g t hy s e n s i t iv e  

p e r i o d  i n  w h i c h  f i l i a l  i mp r i n t i n g  m a y  t a k e  p l a c e  ( 5 . 4 . 2 ) . 

S e x u a l  i mp r i n t i n g t a k e s  c o n s i d e r a b l y  l o n g e r . H a n d - r e a r e d  

c y gn e t s  r e l e a s e d  a t  6 0  - 7 0 d .  o l d  m a y  l a t e r  ma t e  s u c c e s s fu l l y  

w i t h  o t h e r  s w a n s : E bo n y  m a t e d  a n d  p r o du c e d  a c l u t c h  w h e n  

1 4  mo n t h s o l d . T h u s s e x u a l imp r i n t i n g  i s  n o t  f i n a l i s e d b y  

t h e  t i m e  o f  f l e d g i n g . 

5 . 4 . 2  T h e  p r o c e s s e s  a n d  impl i c a t i o n s  o f  i mp r i n t i ng a n d  

i n d i v i d u a l  r e c o g n i t i o n  

Th e p r o c e s s  o f  i mp r i n t i n g  a n d  t h e  d e v e l op m e n t  o f  

i nd i v i d u a l  r e c o g n i t i o n  a r e  b a s i c  t o  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  

m a n y , i f  n o t  a l l , o f  t h e  s o c i a l  b e h a v i o u r  p a t t e r n s  e x am

i n e d  i n  t h i s s t ud y . 

I mp r i n t i n g  i s  a l e a r n i n g  p r o c e s s  wh i c h  i s  g e n e r a l l y  

v i e w e d  ( B a t e s o n  1 9 6 6 ; H i n d e  1 9 7 0 ; I mm e l m a n n  1 9 7 5 )  a s  b e i n g  

r e s t r i c t e d t o  a " s e n s i t i v e  p e r i o d "  ( i b i d . )  r a n g i n g i n  
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l e n g t h  f r om t h e  f i r s t  f ew ho ur s t o  t h e  f i r s t  f e w  d a y s  o f  a 

y o u n g  a n i m a l ' s  l i f e . S t r i c t l y  s p e a k i ng , t h i s  d e s c r i b e s  

f i l i a l  i mp r i n t i n g  ( I mme l m a n n  1 9 7 5 ) ; s e xua l i mp r i n t i n g , 

a f f e c t i n g  m a t e  c ho i c e , m a y  t a k e  up t o  s e v e r a l  m o n t h s  ( 5 . 4 . 1 ; 

I mm e l m a n n  1 9  7 2 ) . . 

T h e  s e n s i t i v e  p e r i o d  i s  h e l d  t o  b e  r e l a t i v e l y  s n o r t  

i n  n i d i f u g o u s  y o u n g , s u c h  a s  B l a c k  S w a n  c y g n e t s ,  wh i c h  a r e  

c ap ab l e  o f  mo v i ng  a b o u t  v e r y  s o o n  a f t e r h a t c h i n g  i . e .  i t s  

l o w e r  l im i t  mu s t  b e  r e l a t ed  t o  t h e  h a t c h l i n g ' s  a b i l i t y  t o  

fo l l o w  t h e  i mp r i n t e d  o b j e c t . T h e  c o ur s e  o f  i mp r i n t i n g  i s  

m a r k e d  b y  t h e  rap i d  a c q u i s i t i o n  o f  a f o l l o w i n g  r e s po n s e 

d i r e c t e d  a t  s o me c o n sp i c u o u s  a n d  s p e c i f i c  m o b i l e  o b j e c t ,  

g e n e r a l l y  t h e  p a r e n t . I n i t i a l l y ,  t h e  r e a d i n e s s  w i t h w h i c h  

n e o n a t e s  f o l l o w  t h e s t i mu l u s  i n c r e a s e s  w i t h  a g e . A f t e r  a 

v a r i a b l e  l e n g t h  o f  t im e  ( b u t  g e n e r a l l y  l e s s  t h a n  o r  e qu a l  

to  7 d . a f t e r  h a t c h i n g : H i n d e  1 9 7 0 ; V i d a l  1 9 8 0 )  r e a d i n e s s  

to f o l l o w  a n o v e l  s t i m u l u s  d e c r e a s e s  and  s t r a n g e  o b j e c t s  

may  i n s t e a d b e  a c t i v e l y  a vo i d e d . J h u s impr i n t i n g  o n  an  

ob j e c t ,  a n d the  l e a r n i n g  o f  t h a t o b j e c t ' s  i n d l V l d u a l  

c ha r a c t e r i s t i c s ,  o v e r l ap .  T h e  a p p e a r a n c e o f  t h e avo i d a n c e  

r e s po n s e  i s  u s u a l l y  s e e n  a s  m a r k i n g t h e  e n d  o f  t h e  impr i n t -

i n g  p r o c e s s .  H o w e v e r , i t  h a i r e c e n t l y  b e e n  f o u nd t h a t , 

d e p e n d i n g  o n  p r e v io u s  e xp e r i e n c e ,  f o l low i n g  r e s po n s e s  m a y  

b e  e l i c i t e d i n  c h i c k s  mo r e  t h an a mo n t h  o l d  ( V i d a l  1 9 8 0 )  

Two  c y g n e t s  ( A  a n d  D )  wh i c h  w e r e  app r o x i m a t e l y  7 d . o l d  

w h e n  c ap t ur e d  s o o n  a c q u i r e d a f o l l o w i ng r e sp o n s e  d i r e c t e d 

a t  my s e l f .  

B o t h  a u d i to r y a n d  v i s u a l  s t i mu l i a r e  i mp o r t a n t  i n  

i mp r i n t i n g  o n  and  r e c o g n i t i o n  o f  f am i l y  m e m b e r s .  I t  h a s  

b e e n  f o u n d  t h a t ,  f o r  s ome  s p e c i e s  a t  l e a s t ,  " t h e  mo s t  

e f f e c t i v e  a u d i to r y  s t i mu l i  r e s e m b l e  t h e  c a l l s o f  t h e n a t u r a l  

p a r e n t " ( B a t e so n  1 9 6 6 : 2 1 0 ) , a n d  I d i s c ov e r e d  t h a t  m y  h a nd 

r e a r e d  c y gn e t s  r e spo n d e d  by g r e e t i n g  to  m y  vo i c e  a l o n e , ev e n  

w h e n  I w a s  o u t  o f  s i g h t . I n  f a c t ,  B a t e s o n  e t  a l . ( 1 9 8 0 )  

c o n c l u d e  t h a t  a l t ho u g h  v i s u a l  c u e s  a r e  o f  impo r t a n c e  in  

i n d i v i d u a l  r e c o gn i t i o n  by B e w i c k ' s  S wa n s , a u d i t o r y  c u e s  a r e  

p r o b a b l y  b a s i c . B r a i t h w a i t e  ( l 9 8 l b )  r e a c he s  t h e s a me 
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c o n c l u s i o n  f o r  C .  a t r a t u s . H o w e v e r , t h e  p r e s e n c e  o f  a 

l a r g e , c o n s p i c u o u s  m o v i n g  o b j e c t , w h i c h  may o r  may  n o t  

vo c a l i s e , i s  c e n t r a l  t o  i mp r i n t i n g  p e r  s e  i n  n e o n a t e s  

( V i d a l  1 9 8 0 ) . 

T hu s , imp r i n t i n g  i n vo l v e s  a f o l l o w i n g  r e s p o n s e d i r e c t 

e d  t o  s o m e  c o n sp i c u o u s  o b j e c t ,  w h i l e  a t  t h e  s a m e  t i m e  t h e  

y o u n g  a n i m a l l e a r n s  t h e  s p e c i f i c  i n d i v i d u a l  c h a r a c t e r i s t i c s 

o f  t h e  i mp r i n t e d  o b j e c t . T h e r e  i s  t e mpo r a l  o v e r l ap o f  

t h e  two p r o c e s s e s . 

I t  i s  l o g i c a l to a s s ume th a t  t h e  sp e e d  w i t h  w h i c h  im

p r i n t i n g  is  c omp l e t e d  w o u l d  be  r e l a t e d  to the d e g r e e  o f  

m o b i l i ty o f  t h e  n e w  f am i l y  a nd t h e  l i k e l i ho o d , a n d  c o n s e 

qu e n c e s  o f , t h e i r  m i x i n g  a n d  i n t e r a c t i ng w i t h  o t h e r  f am i l y  

g r o up s . I m m e l m a n n  ( 1 9 7 5 : 2 4 )  s t a t e s  t h a t " . . .  u n d e r  n a t u r a l  

c o nd i t io n s  t h e  d u r a t i o n  o f  s e n s i t i v e  p e r i o d s  i s  a d ap t e d  v e r y  

a c c u r a t e l y  t o  t h e  b i o l o g y  a n d  t h e  s p e c i f i c  e c o l o g i c a l  d e -

m a n d s o f  

a r e  k e p t  

a s p e c i e s " .  T h u s  

ap a r t  f r om o t h e r s ,  

i n  t ho s e  s p e c i e s  w h e r e  t h e  yo u n g  

e i t h e r  t h r o u g h  d i r e c t  p a r e n t a l  

i n t e r f e r e n c e  o r  by r e s t r i c t i o n  t o  a n e s t s i t e  

t o  a l t r i c i a l  s p e c i e s  e . g .  B e e c h e r  e t  a l . 1 9 8 1  

( mo r e  r e l e v a n t  

a & b : B a n k  

Sw a l l o w s  R i p a r i a  r i p a r i a ) ,  t h e  s e n s i t i ve p e r i o d  f o r  i mp r i n t -

i n g  c o u l d  r e a s o n ab l y  b e  a l e n g th y  o n e . I t  s ho u l d  b e  n o t e d  

at  t h i s  p o i n t  t h a t  t h e  a c c o mp a n y i n g  l e a r n i n g p r o c e s s  i s  a 

two - w a y  o n e , s o  t h a t  t h e  b r o o d ' s  c h a r a c t e r i s t i c s  a r e  l e a r n e d  

b y  t h e  p a r e n t s  ( B r o w n  & U r b a n  1 9 6 9 ; P r e v e t t  & Ma c i n n e s  1 9 8 0 ) . 

T h i s  h a s  b e a r i n g  u p o n  t h e  a g e  o f  o c c u r r e n c e  o f  s o me  b e h a v i o u r s 

e . g .  c r e c h i n g , o r  a d op t i o n  o f  o r p h a n e d  s t r a n g e  y o u n g . 

T h e  d e v e l o p m e n t  o f  i mp r i n t i n g  a n d  f a m i l y  r e l a t i o n s h ip s 

h a v e  b e e n  w e l l - s t ud i e d  i n  g e e s e , s w a n s ' c l o s e  r e l a t i v e s , b u t  

d a t a f o r  sw a n s  t h em s e l v e s  a r e  f e w . B r a i t hw a i t e  ( 1 9 8 l b )  

s t a t e s  t ha t  imp r i n t i n g  i n  C .  a t r a t u s  i s  c o mp l e t e  w i t h i n  4 8 h . 

o f  h a t c h i n g , a n d  t h a t  s e p a r a t i o n  o f  p a r e n t s  a n d  y o u n g  wi t h 

i n  t h e  f i r s t 3 0  - 4 0  d a y s  o f  c y g n e t  l i f e  g e n e r a l l y  r e s u l t s  

i n  s e r i o u s  r e a r i n g d i f f i c u l t i e s , o r  d e a t h  o f  t h e  y o u n g . 

H o w e v e r ,  I e xp e r i e n c e d  n o  p r o b l e m s  i n  r e a r i n g c y g n e t s  w ho s e  

a g e s  wh e n  c ap t u r e d  v a r i e d  f r o m  1 t o  7 d a y s . A s s um i n g  t h a t  

r e c o g n i t i o n  o f  p a r e n t s  a n d  s i b l i n g s  i s  s i g n a l l e d b y  t h e  



1 9 8  

d e v e l opm e n t  o f  a G r e e t i n g  c e r em o n y  a n d  a s t r o n g  f o l l ow i n g  

r e spo n s e ,  I s u g g e s t  t h a t  t h e  " s e n s i t i v e  p e r i o d " in  B l a c k  

S w a n s  c o v e r s a t  l e a s t  7 d a y s , a n d  r e c o g n i t i o n  m a y  t ak e  s t i l l  

l o n g e r  t o  b e  f i n a l i s e d . K e a r  ( 1 9 7 2 )  p r o v i d e s  s im i l a r  a nd 

s uppo r t i v e  i n f o rm a t i o n  f o r  t h e  Ar c t i c - b r e e d i n g  n o r t h e r n  

s w a n s , w ho s e  c y g n e t s  w i l l  f o l l o w  h um a n s  i n s t e a d  o f  t h e i r 

p a r e n t s  a t  7 d . o f  a g e , b u t  a t  l 4 d . h a v e  d e ve l op e d  a f e a r  

r e a c t i o n  t o  n o v e l s t i m u l i .  T h u s i m p r i n t i n g  i n  t h e s e  

sw a n s  mu s t  t a k e  s o m e  i n t e r me d i a t e  p e r i o d . S u c h  a l e n g t h y  

s e n s i t iv e  p e r i o d  f o r  l e a rn i n g  p a r e n t a l c h a r a c t e r i s t i c s  i s  

po s s i bl e b e c a u s e  t h e s e  s w a n s a r e  s t r o n g l y  t e r r i t o r i a l  a n d  

k e ep o t h e r s  f a r  f r o m  t h e ne s t ,  s o  t h a t  c y g n e t s  h a v e  n o  

oppo r t u n i t y  to f o l l o w no n - p a r e n t s  a n d  i mm e d i a t e  a n d  p r e c i s e  

imp r i n t i n g  a n d  r e c o gn i t i on b e c ome u n n e c e s s a r y . T h i s i s  

p r o b a b l y  t r u e  f o r  t h e  s t r o n g l y  t e r r i t o r i a l  M u t e  S w an a s  w e l l . 

T h e  imp l i c a t i o n s  o f  t h e  B l a c k  S w a n ' s  r e l a t i v e l y  l o n g  

s e n s i t i v e p e r i o d  f o r  imp r i n t i n g  a r e  m a ny . 

A c o n c l u s i o n  o f  s o m e  imp o r t a n c e  w i t h  r e s p e c t  t o  t h e  

g e o g r aph i c a l a n d  b e h a v i o u r a l  h i s t o r y o f  t h e  B l a c k  S wa n  i s  

t h a t  i t  w a s  o r i g i n a l l y  t e r r i t o r i a l , a n d  h a s  o n l y  r e c e n t l y 

d e v e l o p e d t h e  c o l o n i a l  n e s t i n g h a b i t , pr o b a b l y  i n  r e s p o n s e  

to t h e  t r an s i e n t  n a t u r e  o f  s u i t a b l e b r e e d i n g  h a b i t a t  i n  

Au s t r a l i a .  T h i s  wou l d  e xp l a i n  t h e  p r e s e n c e  o f  a l e n g t h y  

imp r i n t i n g p e r i o d , wh e r e a s i f  c o l o n i a l  n e s t i n g w e r e  a n  e v o l 

u t i o n a r i l y  a n c i e n t  h a b i t  o n e  wou l d  e xp e c t  t h a t , s i n c e  t h e  

young ar e n i d i f u g o u s , imp r i n t i n g  wo u l d  h a v e  t e n d e d t o  t a k e  

p l a c e  ov e r  a s h o r t e r  p e r i o d , p r e v e n t i n g  b r o o d  m i x i n g  a n d  

t h e  u n du e l o a d i n g  o f  s o me p a r e n t s  w i t h  mo r e  t h a n  t h e i r  

u s u a l  qu o t a  o f  y o u n g  t o  d e f e nd . S om e  B l a c k  S wa n  p o pu l a -

t i o n s  d o  br e e d  t e r r i to r i a l l y  ( B r a i t hw a i t e  1 9 7 0 ; W i l l i a m s  

1 9 8 0 ; t h i s s t u d y ) a nd i n  th e s e  c a s e s  u s u a l l y  f i e r c e l y  d e -

f e nd t h e i r  y o u n g  f r om o t h e r  b i r d s .  Fu r t h e r mo r e , o n  t he 

b a s i s  o f  ev i d e n c e r e l a t i n g  t ime  o f  b r e ed i n g  to p h o t o p e r i o d , 

M u r t o n  & Ke a r  ( 1 9 7 3 ,  1 9 7 8 )  s u g g e s t  t h a t  t h e a n c e s to r  o f  t h e  

B l a c k  S w a n  m a y  h a v e  e vo l v e d  a t  h i g h e r  l a t i t ud e s  t ha n  t ho s e 

c o v e r e d b y  t h e  s p e c i e s ' p r e s e n t  r a n g e . B r e e d i n g c o n d i t i o n s  

t h e n  c o u l d  h a v e  b e e n  s i m i l a r  t o  t ho s e  a f f e c t i n g  t h e  e x t a n t  
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n o r t h e r n  s w a n s : a s ho r t e r  b r e e d i n g  s e a s o n , b r i n g i n g  w i t h  

i t  a n e e d  f o r  r ap i d  g r o wth o f  yo u n g  a n d  t h u s  a n e e d  f o r  a 

p l e n t i f u l  f o o d  s u pp l y , s o  l e a d i n g t o  t e r r i t o r i a l  b r e e d i n g . 

A l e n g t hy impr i n t i n g p e r i o d , c o u p l e d  w i t h  t h e  n o w 

u s u a l  b r e e d i n g  h a b i t  o f  c o l o n i a l  n e s t i ng , p e rm i t s  t h e  

f o rma t i o n  o f  c r e c he s  o f  y o u n g  i n  s o m e  s i t u a t i o n s . I n  m a n y  

d i f f e r e n t  s p e c i e s  w h i c h  n e s t  c o l o n i a l l y , n e s t i n g  a nd h a t c h 

i n g  a r e  g e n e r a l l y f a i r l y  s y n c h r o n o u s ,  i f  no t f o r  a c o l o n y  

a s  a who l e  t h e n  a t  l e a s t  fo r s u b g r o u p s  wi t h i n  i t  ( N e l s o n  

1 9 6 6 ; B r o w n  & U r b a n  1 9 6 9 : G r e a t  W h i t e  P e l i c a n  P e l e c a n u s  

o n o c r o t a l u s ro s e u s ) . T h u s  l a r g e  n um b e r s  o f  s i mi l a r l y  

a g e d  y o u n g  b e c o m e  a v a i l a b l e  a t  o n e  t ime  and  i n  a c l o s e 

p a c k e d c o l o n y , e sp e c i a l l y  i f  p a r e n t a l  d e f e n c e  i s  w e a k a n d  

c hi c k s  a r e  m o b i l e ,  s om e  m i x i n g  o f  b ro o d s  w o u l d  b e  i n e v i t 

a b l e .  I f  i mp r i n t i n g w e r e  a v e r y  r a p i d  p r o c e s s  t h e n  b r o o d 

c o a l e s c e n c e  wo u l d  s o o n  b e c o m e  i mp o s s i b l e , d u e  t o  t h e  r e j e c 

t i o n  o f  s t r a n g e  y o u n g  b y  bo t h  p a r e n t s and  o f f s p r i n g  ( e . g .  

P r e v e t t  & M a c i n n e s  1 9 8 0 )  . H owe v e r , i n  B l a c k  S wa n s  t he 

7 + d .  l e a r n i n g  p e r i o d  a l l o w s  b r o o d  m i x i ng a n d  c r e c h e  f o rm a 

t i o n  a n d  c r e c h e s  h a v e  b e e n o b s e r v e d  t o  f o r m  f r o m  m a n y  

d i f f e r e n t  b r o o d s  ( W i l l i am s  1 9 8 0 )  u p  t i l l  t h e  c l a s s  I I  

s t a g e  o f  a p p r o x i ma t e l y  l 4 d . ( I .  B u c h a n an p e r s . c o mm . ) .  

A l s o , g i v e n  t h a t  s om e  s w a n s a r e  p o o r  p a r e n t s i n  t h a t  t h e i r  

c a r e  a n d  d e f e n c e  o f  t h e  y o u n g  i s  i n a d e qu a t e  ( I .  B u c h a na n  

p e r s . c o mm . ; p e r s . o b s . ) , i mp r i n t i n g  c o u l d  t h e o r e t i c a l l y  

t a k e  l o n g e r  i n  s u c h  f am i l i e s  a s  t h e  c y g n e t s  wo u l d  no t b e  

s u b j e c t  t o  c o n s t a n t  p a r e n t a l  p r e s e n c e  a n d  c a r e  ( H i n d e  1 9 7 0 ) 

T h i s c o u l d f u r t h e r  e x t e nd t h e p e r i o d  i n  wh i c h  c r e c h e  f o r -

m a t i o n  i s  p o s s i b l e . L o g i c a l l y , o n c e  imp r i n t i n g  a nd r e c o g -

n i t i o n  a r e  f i n a l i s e d , c omp o s i t i o n  o f  c r e c h e s wo u l d  r ema i n  

c o n s t a n t . 

T h e  f u n c t i o n  o f  c r e c h i n g i n  t h e  B l a c k  S w a n  i s  u n c l e a r . 

K e a r  ( 1 9 7 0 ) s u g g e s t s  t h a t  b o t h  c r e c h i n g  and  c a r r y i n g o f  

y o u n g  m a y  r e du c e  p r e d a t i o n  o n  t h e  b r o o d . M u n r o  & B e d a r d  

( 1 9 7 7 )  h a v e  d r aw n  a s i m i l a r  c o n c l u s i o n  o n  t h e  f u n c t i o n o f  

c r e c h i n g  i n  t h e  E i d e r  D u c k  S oma t e r i a  mo l l i s s i m a . H o we v e r , 

C .  a t r a t u s  h a s  f e w  n a t u r a l  p r e d a t o r s  and  t h e i r  e f f e c t s  a r e  
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n o t  h e l d  t o  b e  g r e a t  ( G u i l e r  1 9 6 6 ; L a v e r y 1 9 6 5 ; L i c k e r s 

1 9 7 7 ) . A n  a l t e r n a t i v e  p o s s i b i l i t y f o r  c a r r y i n g  i s  t h a t  i t  

p r o v i d e s  a w a r m  r e s t i n g  p l a c e  f o r  t h e  y o u n g  c y g n e t s , who s e  

t h e r mo r e g u l a t o ry a b i l i t y  i s  p o o r  ( Ri c k l e f s  1 9 6 8 )  , wh i l e  t h e  

f am i l y  i s  o n  t h e  w a t e r . C r e c h i n g  m a y  s e r v e  a s im i l ar 

f u n c t i o n  w h e n  t h e  g ro up i s  o n  t h e  l a nd , a s  m a n y  y o u n g  b i r d s  

h ud d l e d  t o g e t h e r  wou l d  b e  e xp e c t e d  t o  c o n s e r v e  h e a t  mo r e  

e f f i c i e n t l y  t h a n  i n d i v i d u a l s ( B r o w n  & U r b a n  1 9 6 9 ) . A f u r -

t h e r  s u g g e s t i o n  ( M . W i l l i am s  pe r s .  c omm . )  i s  t h a t  c r e c h e s  

d e v e l o p  i n  l o c a t i o n s  w h e r e  f o o d  s upp l i e s  a r e  c o n c e n t r a t e d  

i n  l a r g e  d i s c r e t e  a r e a s  ( e . g .  R u ppi a b e d s o n  L a k e E l l e s m e r e ) ,  

a nd m a y  p r omo t e  mo r e  e f f i c i e n t  f e e d i n g . C r e c h i n g  o f  y o u n g  

m a y  a l so f r e e  s o m e  p a i r s  to r e n e s t  a n d  p r o d u c e  s e c o n d  

c l u t c h e s  ( I .  B u c h a n a n  p e r s . c omm . ) ,  b u t  a l t ho u g h  s w a n s  m a y  

p r o d u c e  a s e c o n d c l u t c h  i f  t h e  f i r s t  i s  d e s t r o y e d  d u r i n g  

i n c ub a t i o n  ( p e r s .  ob s . ) , i t  i s  n o t  c l e a r  wh e t h e r  t h e y  c a n  

d o  s o  o n c e t he f i r s t  b r o o d  h a s  b e e n  r e a r e d . N o rm a n  ( 1 9 7 1 )  

m e n t i o n s  s e c o n d  c l u t c h e s , l a i d  i n  n e s t s  a l r e ad y  u s e d o n c e  

i n  t h e  s e a s o n , b u t  d o e s  n o t  s a y  w h e t h e r  b o t h  c l u t c h e s  we r e  

p r o d u c ed b y  t h e  s ame  p a i r . Th e app� r e n t  c o s t s  a n d  b e n e -

f i t s  o f  c r e c h i n g w i l l b e  fur t h e r  d i s c u s s ed i n  C h a p t e r  7 .  

B r a i t hw a i t e  ( l 9 8 lb )  su g g e s t s  t h a t  t h e r e  i s  a c l o s e  

r e l a t i o n s h ip b e t w e e n  i mp r i n t i n g  a n d  a c y g n e t ' s  a b i l i t y  t o  

f i nd and  u t i l i s e  f o o d  m a t e r i a l . T h e r e  i s  p r o b a b l y  s o m e  

r e l a t i o n s h ip b e t w e e n  c l o s e f o l l ow i ng o f  t he p a r e n t s a nd 

l e a r n i n g  o f  f o o d  s o u r c e s . D e  J o n g  & B a c o n  ( 1 9 7 9 )  f o u nd 

t h a t  for  Mu t e  S wa n s , when  th e b r o o d  i s  very  yo u n g  t he p a r 

e n t s , p a r t i c u l a r l y  t h e  f em a l e ,  i n i t i a t e  f e e d i n g  a c t i v i t i e s  

a nd m o ve m e n t s  b e t w e e n  f e ed i n g  a r e a s , i n  w h i c h  t he y  a r e  i n -

v a r i a b l y  f o l l o w e d  b y  t h e  y o u n g . Th i s  p a t t e r n  may b e  r e -

v e r s e d  l a t e r  i n  d e v e l o p m e n t . T h u s  i t  i s  p o s s i b l e t h a t  t h e  

y o u n g  l e a r n  w h e r e  t o  f e e d  a n d  w h a t  t o  e a t  t h r o u g h  o b s e r v i n g  

t h e i r  p a r e n t s . S uppo r t i n g t h i s t h e o ry i s  my f i nd i n g  t h a t  

a c y g n e t  t a k e n  v e r y  s o o n  a f t e r  h a t c h i ng a n d  s o  w i t h  l i t t l e , 

i f  a n y , e xp e r i e n c e  o f  f e e d i n g  w i t h  o t h e r  s w a n s  d i d no t b e g i n 

g r a z i n g  o n  d r y  l a nd f o r  s ev e r a l d ay s , wh i l e  t h e  g r o up c ap 

t u r e d  wh i l e  f e e d i n g  o n  l and w i t h  t h e i r  p a r e n t s w e r e  g r a z i n g  

e v e n  a t  2 d .  o l d . K e a r  ( 1 9 7 2 )  no t e s  t h a t  a d u l t  s w a n s  w i th 
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y o u n g  b r o o d s  wi l l  p u l l  v e g e t a t i o n  u p  t o  t h e  s u r f a c e  mo r e  

f r e qu e n t l y  t h an wh e n  a l o n e . T h i s  u nd o u b t e d l y  a s s i s t s  t h e  

y o u n g  i n  f e e d i n g , e sp e c i a l l y  in  d e ep w a t e r , a n d  t h e y  m a y  

a g a i n  b e  l e a r n i n g  w h a t  a n d  w h e r e  t o  e a t . P a r e n t s  wi t h  

y o u n g  a l s o f o o t - p a d d l e  f r e qu e n t l y , a n  a c t  wh i c h  s t i r s  u p  

d e t r i t u s  f r o m  t h e  b o t t o m  a n d  pr o v i d e s  t h e y o u n g  w i t h  a n o t h e r  

f o o d  s o u r c e . H e n c e  t h e  d e v e l op m e n t  o f  a f o l l o w i n g  r e s p o n s e ,  

e n s u r i n g  c l o s e  c o n t a c t  w i t h t h e  p a r e n t s , i s  o f  g r e a t  a d v a n 

t a g e  t o  y o u n g  c y g n e t s . 

5 . 4 . 3  B r o o d  c o h e s i o n  a nd s o c i a l  r e l a t i o n s h ips 

W h e n  f o l l o w i n g  t h e i r  p a r e n t s , c y g n e t s  u s u a l l y  a s s ume 

a s i n g l e - f i l e  p a t t e r n . A l t ho u g h  p o s i t i o n s  i n  t h e  f i l e  m a y  

c h a n g e , i nd i v i d u a l s s e em t o  h a v e  p r e f e r r e d  p l a c e s  i n  i t  

( d e J o ng & B a c o n  1 9 7 9 ; 5 . 3 . 3 d ) . I t  i s  p o s s i b l e  t h a t  t h e 

f r e qu e n c y  o f  l e a d i n g  t h e  f i l e  i s  a n  i n d i c a t i o n  o f  a t t a c h 

m e n t  t o  t h e  p a r e n t . T h u s d e c r e a s i n g a t t a c h me n t , t o g e t h e r  

w i t h  i n c r e a s i n g  i n d ep e nd e n c e a n d  d e c r e a s i n g  b r o o d  c o h e s io n  

( 5 . 3 . 3 e )  wo u l d  l e a d  t o  m o r e  v a r i a t i o n  i n  t h e  f i l e  po s i t i o n  

t a k e n  b y  e a c h  b i r d . D e  J o n g  & B a c o n  ( 1 9 7 9 )  f o u n d  t h a t  t h e  

o r d e r  o f  fo l l o w i ng wa s a l s o i n f l u e n c ed b y  t h e  d e v e l o pm e n t  

o f  a p e c k  o r d e r , a p ro c e s s w h i c h  t o o k  s e v e r a l  w e e k s i n  t h e i r  

Mu t e  S w a n s , a n d  t h a t  t ho s e  c y g n e t s  p r e s u m e d  t o  b e  d o m i n a n t  

s t a y e d  c l o s e r  t o  t h e  p a r e n t s a n d  a t t a i n ed b e t t e r  g ro w t h 

r a t e s  t h a n t ho s e  l e f t  t o  f o l l ow . ( T h i s r e l a t i o n s h ip w a s n o t  

app a r e n t  i n  m y  s t u d y . )  Th i s  m a y  b e  r e l a t e d  t o  D .  S c o t t ' s  

( 1 9 8 0 )  f i n d i n g  t h a t  B e w i c k ' s  Swa n c y g n e t s  wh i c h  s t a y  c l o s e r  

t o  t h e  p a r e n t s a r e  b e t t e r  p r o t e c t e d f rom h a r a s s m e n t  b y  o t h e r  

s w a n s  a n d  a r e  a b l e  t o  f e e d w i t h  l e s s  i n t e r r up t i o n . A s  

c y g n e t s  g e t  l a r g e r  t h e y  t e n d  to f o l l o w  t h e i r  p a r e n t s  l e s s  

a n d  t o  r a ng e m o r e  w i d e l y  ( 5 . 3 . 3 d ,  5 . 3 . 3 e ) . B y  t h i s t i me , 

h o w ev e r , t h e y  a r e  mo r e  c ap a b l e  o f  o ppo s i n g  s t r a n g e  s w a n s  a n d  

m a y  w i n  a g g r e s s i v e  i n t e r a c t i o n s w i t h  t h em , e s p e c i a l l y  i f  t h e y  

a r e  s t i l l  o n  t h e i r  p a r e n t s ' t e r r i t o r y  ( p e r s . o b s .  o n  W e s t e r n 

S p r i n g s ;  s e e  a l so D .  S c o t t 1 9 8 0 ) . 

I n c r e a s i n g  c y g n e t  mo b i l i t y , w h i c h  al l o w s  t h e  who l e  

f a m i l y  t o  r a n g e  mo r e  w i d e l y , w i l l  l e a d  to i n c r e a s e d  c o n t a c t  
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w i t h  o t h e r  s w a n s .  I t  h a s  b e e n  s u g g e s t ed  ( K .  P o t t s p e r s . 

c o mm . )  t h a t  o n  P u k ep u k e  L a go on t h i s m a y  r e s u l t  in  a d r op i n  

t h e  n u m b e r  o f  f l o c k  b i r d s  t h r o u g h  h a r a s sm e n t  b y  p a r e n t s  

o n c e  t h e  c y g n e t s  b e c o m e  mo b i l e .  I h a ve no e v i d e n c e  f o r  

t h i s ; h o w e v e r , t h e  a r e a s  u s e d b y  f l o c k  b i r d s  a r e  r e s t r i c t e d 

o n c e  c y g n e t s c o m e  o u t  o n t o  t h e  m a i n  l a ke ( C h .  2 ,  C h . 3 )  

O f  e q u a l  impo r t a n c e  to f o l l o w i n g  in  t h e  m a i n t e n a n c e  

o f  f am i l y  c o h e s i o n  i s  t h e  u s e  f i r s t  o f  c o n t a c t  c a l l s ( 5 . 3 . 2 a ;  

K e a r  1 9 7 2 )  a n d l a t e r  o f  a s ha r e d  f am i l y  G r e e t i n g  c e r e mo n y . 

T h e  G r e e t i n g  c e r e m o n y  d o e s  no t d e v e l o p  in  B l a c k  Sw a n s  u n t i l  

i mp r i n t i n g  i s  a t  l e a s t p a r t i a l l y  c o mp l e t e d . T h i s  imp l i e s  

t h a t  i t  e n t a i l s i n d i v i d u a l  r e c o g n i t i o n  o f  f a m i l y  m e mb e r s , 

a n d  i nd e e d , vo c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  a r e  he l d  t o  b e  v e ry i m 

po r t a n t  i n  t h i s r e s p e c t  ( B a t e s on e t  a l . 1 9 8 0 ;  B r a i t hw a i t e  

1 9 8 l b ) . I n  g e e s e i t  h a s  b e e n  f o u n d  t h a t  t he d e l i v e r y  a n d  

f o rm o f  t h e  g r e e t i n g  c e r em o n y  i s  r e l a t ed t o  t h e  r ap i d a n d  

e a r l y  f o r m a t i o n  o f  a s t a b l e p e c k  o r d e r  w i t h i n  t h e  b r o o d  

( F i s c he r  1 9 6 5 ; K a l a s  1 9 7 7 ; R a d e s a t e r  l 9 7 4 b ; S t a h l b e r g  1 9 7 4 ) 

I f o u nd t h a t  no  d e f i n i t e  p e c k  o r d e r  h a d  d e v e l o p e d  i n  my  

c ap t i v e  b r o o d  b y  t h e e n d  o f  an 8 - w e e k  pe r i o d , wh i l e  g r e e t 

i n g s  we r e  v e r y f r e q ue n t  on c e  the  s h a r e d c e r emo ny h a d  appe a r -

e d  a t  a b o u t  S d . o f  a g e . N o  ev i d e n c e  o f  a g g r e s s i v e  mo t i v a -

t i o n  c o u l d  b e  f o u n d  i n  t h e  ma j o r i t y  o f  g r e e t i n g s a n d  i t  

s e em s  l i k e l y  t h a t  t h e y  a r e  r e l a t e d , i n  t h e  B l a c k  S wa n  a t  

l e a s t , t o  s ome o t h e r  f a c e t ( s ) o f  s o c i a l b e h a v i o u r . I t  

s h o u l d b e  no t e d , h o w e v e r , t h at d e v e l o pm e n t  o f  a p e c k  o r d e r  

m a y  b e  q u i t e  s l o w , a s  t h e  n um b e r  o f  g r e e t i n g s  d e f i n i t e l y  

a s s o c i a t e d  w i t h a g g r e s s i o n , al t ho u g h  sma l l , i n c r e a s ed  to w a r d s 

t h e  e n d  o f  t h e  s t u d y . T h e  f r e q u e n c y  o f  i n t r a b r o o d  a g g r e s -

s i o n  s ho we d  a s im i l a r  a g e - r e l a t e d  i n c r e a s e  ( T a b l e  5 . 1 4 a ) . 

B r a i t hw a i t e  ( l 9 8 l b ) f o u n d  a s o c i a l h i e r a r c hy t o  b e  app a r e n t 

wh e n  B l a c k  S wa n s  w e r e  7 0  - S O d .  o l d , wh i l e  d e  J o n g  & B a c o n  

( 1 9 7 9 ) s t a t e  t h a t  p e c k o r d e r  d e v e l o p m e n t  t a k e s  s e v e r a l  we e k s  

i n  M u t e  S w a n s .  

S t a h l b e r g  ( 1 9 7 4 )  f o u n d  the f r e qu e n c y  o f  g r e e t i n g in 

G r e y l a g  G e e s e  to b e  r e l a t e d  to t h e  g r o up ' s  p e c k  o r d e r . 

S h e c i t e s  u npu b l i s h ed w o r k  b y  Ra d e s a t e r , who f o u n d  t h i s to 
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b e  an  i nv e r s e  r e l a t i o n s h ip , s u c h  t h a t  t h e  mo s t  d o m i n a n t  

b i r d  r e c e i v e d  t h e mo s t  g r e e t i n g s  a n d  d e l i v e r e d l e a s t . S t a h l -

b e r g ' s  o wn d a t a  s h o w  a n  oppo s i t e  t r e n d . Ra d e s a t e r  ( l 9 7 4 b ) , 

S t a h l b e r g  ( 1 9 7 4 )  a n d  K a l a s  ( 1 9 7 7 )  a l s o  f o u n d  t h a t  t h e g r e e t 

i n g  c e r e m o n y  h a d  t h e  e f f e c t  o f  r e d u c i n g  i n t r ab r o o d  a g g r e s 

s i o n  ( s e e  a l s o F i s c h e r  1 9 6 5 ) , b y  t h e  d e ve l o pm e n t  a n d  i n c r e a s 

i n g  u s e  o f  a s u b m i s s i v e  p o s t u r e  d u r i n g  t h e  c e r e m o n y  ( · " F a c i n g  

Aw a y " : R a d e s a t e r 1 9 7 4 b ) . A c t u a l  r a nk i n  t h e  p e c k  o r d e r  

wa s d e c i d e d b y  t h e  o u t c om e  o f  f i g h t s  o c c u r r i n g  i n  t h e  f i r s t 

4 0 d .  o f  l i f e  ( S t a h l b e r g  1 9 7 4 ) ; t h e r e a f t e r  F a c i n g  A w a y  

du r i ng g r e e t i n g  c e r emo n i e s  r ep l a c e d a c t ua l f i g h t i n g . 

I n  t h i s  s tu d y  d a t a  p e r t a i n i n g t o  p e c k  o r d e r  d e v e l op 

me n t  w e r e  f e w  ( N = 4 7 )  a n d no  o bv i o u s  h i e r a r c hy h a d  d e v e l op e d  

by t h e  e n d  o f  t h e  s tu d y  ( c y g n e t  a g e  6 0  - 7 0 d . ) ,  a l t h o u g h  

t w o  c l e a r l y  d o m i n a n t  i n d i v i d u a l s ,  A a n d  C ,  co u l d  b e  r e c o g 

n i s e d ( T a b l e  5 . 1 0 ) . G r e e t i n g  c e r e mo n i e s  w e r e  v e r y  c ommo n 

o n c e  imp r i n t i n g  and  r e c o g n i t i o n  w e r e  f i n a l i s e d  b u t  o f  t he 

6 8 2 g r e e t i n g s a n a l y s e d  o n l y  2 0  s h o w e d  a ny t e mpo r a l  r e l a t i o n -

s h i p t o  a g g r e s s i o n . N o  po s t u r a l  d i f f e r e n c e s  s im i l a r t o  

t ho s e  d e s c r i b e d  b y  Ra d e s a t e r  ( l 9 7 4 b )  a n d  K a l a s  ( 1 9 7 7 )  f o r 

d o m i n a n t  a n d  s u bo r d i n a t e  b i r d s  w e r e  app a r e n t  i n  my g r o up , 

a l t ho u g h i t  i s  p o s s i b l e  t h a t th e av o i d a n c e po s t u r e s  s e e n  

i n  r e s p o n s e  t o  a t t a c k  ( F i g . 5 . 7 )  c o u l d  b e  s im i l a r i n  n a t u r e  

t o  Ra d e s a t e r ' s  F a c i ng Awa y . ( H o w e v e r , t h i s p o s t u r e  c o u l d  

b e  s i mp l y  a c o n s e q u e n c e  o f  f l i n c h i n g away f r o m  t h e  a g g r e s s -

o r . I h av e  n o t  o b s e r v e d  a s im i l a r  p o s t u r e  i n  G r e e t i ng  

c e r emo n i e s  b e t w e e n  a d u l t  s w a n s . )  N o r  wa s t h e  f r e qu e n c y  

o f  g i v i n g  a n d  r e c e i v i n g  g r e e t i n g s  c l e a r l y r e l a t e d  t o  t h e  

t e n t a t i v e  p e c k  o r d e r  ( F i g . 5 . 9 ) , a l t ho u g h  t h e  h i g h e s t 

r a n k i n g  c y g n e t  ( o n t h e  b a s i s  o f  b o t h  i n t r a - a n d  e x t r a b r o o d  

a g g r e s s i o n )  r e c e i v e d  t h e  mo s t  a n d  g av e  v e r y  f e w .  No  s u c h  

r e l a t i o n s h i p  e m e r g e d  f o r  t h e  n e x t  mo s t  ag g r e s s i v e  s w a n . 

G r e e t i n g s  w e r e  i n i t i a t e d  mo s t  f r e que n t l y  w h e n  t h e  

b r o o d  w a s  m o v i n g  a b o u t  en m a s s e .  T h e y  a l so  o c c u r r e d , a t  

a l ow e r  f r e q u e n c y , d u r i n g f e e d i n g  o r  l o a f i n g  b o u t s  ( T a b l e  

5 . 1 4 a )  , a l t h o u g h  i n  t h e  l a t t e r  c o n t e x t s t h e y  w e r e  u s u a l l y  

t h e  r e s u l t o f  a n  i n d i v i d u a l  c om i n g  u p  t o  o r  p u s h i n g  i n  

a g a i n s t  o n e o r  mo r e  o t h e r s ,  t h u s  c a u s i n g  a m i n o r  d i s t u r b a n c e .  
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G e n e r a l  g ro up G r e e t i n g s  ( n o t  a n a l y s e d  h e r e )  a l wa y s  f o l l o w e d  

a d i s t u r b a n c e d u e  t o  a n ima l s , o t h e r  human s ,  o r  " ha wk s " ,  a n d  

t h o s e  r e c o r d e d  d u r i n g  b a t h i n g  u s u a l l y  fol l o w e d  b u r s t s  o f  

d a s h i n g - a nd - d i v i n g  p l a y , wh i c h  c o u l d  a l s o b e  v i ewe d a s  a 

d i s t u r b a n c e . I n  a l l  t h e s e  c a s e s  g r e e t i n g  m a y  b e  r e g a r d e d  

a s  a i d i n g  i n d i v i d u a l r e c o gn i t i o n  ( B a t e s on e t  a l . 1 9 8 0 ; 

B r a i t h wa i t e l 9 8 l b ; F i s c h e r  1 9 6 5 ; K e a r  1 9 7 2 )  a n d  a s  f un c t 

i o n i n g t o  e n s u r e  f a mi l y  u n i t y  a f t e r  d i s t ur b a n c e a n d  w h i l e  

t r a v e l l i n g . P r i o r  t o  t h e  d eve l op m e n t  o f  a f u l l  G r e e t i n g  

c e r emo n y  th e s e  f u n c t i o n s  a r e  f u l f i l l e d  b y  t h e  u s e o f  mo r e  

g e n e r a l i s e d  " c o n t a c t "  c a l l s  ( K e a r  1 9 7 2 ;  p e r s . o b s . ) . 

A n y  app r o a c h a n d / o r  s u i t a b l e  vo c a l i s a t ion o n  my  p a r t  a l mo s t  

a l wa y s  r e su l t e d  i n  a G r e e t i n g  c e r e m o n y , bu t t h i s  wa s f i r s t  

d i r e c t e d  to me a l t ho u g h  c yg n e t - c y g n e t  c e r emo n i e s m i g h t  

f o l l o w . I n  t h e  w i l d  c y g n e t s  a n d  p a r e n t s  g e n e r a l l y  r e s p o n d  

t o  e a c h  o t h e r ' s  g r e e t i n g s .  

G r e e t i n g f r e que n c y  do e s  s h o w  s o m e  sm a l l  r e l a t i o n s h ip 

to t h e  c y g n e t s '  p r e f e r r e d  o r d e r  w h e n  mov i n g  a r o u nd , s u c h  

t h a t t h e r e  i s  a s l ig h t  p o s i t i v e  c o r r e l a t i o n  b e t we e n  t h e  

p o s i t i o n  i n  

T h e  b i r d ( s )  

l i n e  a n d  t h e  r a n k i n g  o f  g r e e t i n g s r e c e iv e d . 

l e a d i n g t h e  f i l e  t e n d e d  t o  re c e i v e  mo r e  g r e e t -

i n g s  t ha n  t h e  t r a i l i n g  i n d iv i d u a l , w h i l e  t ho s e  w i t h  a 

c e n t r a l  po s i t i o n  w e r e  i n t e r m e d i a t e  i n  t h e  numb e r  o f  g r e e t -

t i n g s r e c e i v e d . O n e  i n t e rp r e t a t i o n  o f  t h i s  r e s u l t i s  t h a t  

t h e  f i r s t  b i rd t o  mo v e  d i s t u r b s  o r  a l a rms  t h e  o t h e r s , o r  

p e r h ap s  p r e s e n t s  t h e m  w i t h a " n e w " i n d i v i d u a l  r e qu i r i n g  

r e c o g n i t i o n , a n d  so  i s  g r e e t e d b y  t h em , wh i l e  t h e  o n e  a t  

t h e  e n d  i n i t i a t e s  m a n y  g r e e t i ng s w i t h  tho s e  p a s s i n g  h i m/ 

h e r  a s  t h e  g ro up mo v e s o f f  b u t  r e c e i v e s  f ew b e c a u s e  h e  i s  

n o t  p r e s e n t i n g  t h e  s am e  " a l a rmi n g "  s t i mu l u s . I t  mu s t  b e  

no t e d  t h a t  t h e  b r o o d  n e v e r r o s e  a s  o n e  t o  m o v e  a n y wh e r e , 

a n d  a l s o  t h a t  t h e  f i r s t  a n d  l a s t  t o  r i s e  u s u a l l y  s t a y e d  i n  

t ho s e  po s i t i o n s , wh i l e  t h e r e  wa s s o m e  s hu f f l i n g  o f  i n t e r 

m e d i a t e  p o s i t i o n s . 

I mp r i n t i n g  wa s f a i r l y  c o mp l e t e , a s  i n d i c a t e d  by t h e  

u s e  o f  t h e s h a r e d  G r e e t i ng c e r em o n y , b e f o r e  a n y  i n t r ab r o o d  

a g g r e s s i o n  wa s o b s e rv e d . T h i s i s  t o  b e  e x p e c t ed  s i n c e 
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a n y  p e c k  o r d e r  c o u l d  n o t  b e  s o r t e d  o u t  u n t i l  s i b l i n g s  

c o u l d  r e c o g n i s e  e a c h  o t h e r . N o  c l e a r p e c k  o r d e r  c o u l d  

b e  d i s c e r n e d  a s  t h e  t o t a l  n umb e r  o f  a g g r e s s iv e  i n c i d e n t s  

w a s  s ma l l . H o w e v e r ,  s i n c e  t h e y  i n c r e a s e d  i n  f r e qu e n c y  a s  

t h e  b i r d s  g r e w o l d e r  i t  i s  po s s i b l e  t h a t , a s  s u g g e s t e d  

e a r l i e r , t h e  d e v e l o pm e n t  o f  a s o c i a l  h i e r a r c hy w i t h i n  

B l a c k  S w a n  b ro o d s  i s  a s l o w e r  p r o c e s s  t h a n  h a s  b e e n  f o u n d  

f o r  o t h e r  s p e c i e s  s t u d i e d . I t  c o u l d  b e  e x p e c t e d  t h a t  t h e  

f r e qu e n c y  o f  a g g r e s s i o n - r e l a t e d  G r e e t i ng c e r em o n i e s  w o u l d  

a l s o i n c r e a s e  w i t h  a g e . 

A n umb e r  o f  p h y s i c a l  a n d  b e h a v i o u r a l  v a r i a b l e s  c o u l d  

h a v e  a n  e f f e c t  o n  t h e  po s i t i o n  o f  a n y  g i v e n  i n d i v i d u a l  i n  

a so c i a l  h i e r a r c h y , i n  a dd i t i o n  t o  t h e  s o c i a l  b e h a v i o u r  

p a t t e r n s  a l r e a d y  c o n s i d e r e d . T h o s e  g i v e n  s o m e  a t t e n t io n  

h e r e  a r e s e x , p h y s i c a l  s i z e  a n d  g r o w t h  r a t e , b i l l  c o l o u r , 

a n d  i n d i v i d u a l  i d io s y n c r a c i e s  i n  b e h a v i o u r . 

W i t h  r e g a r d  to s e x ,  b o th h i g h - r a n k i n g  b i r d s ,  A a n d  C ,  

w e r e  m a l e ,  w h i l e  t h e  two s e e m i n g l y  l ow e s t , D a n d  P ,  w e r e  

f e ma l e . H ow e v e r , t h e  n um b e r  o f  c y g n e t s  ava i l ab l e  w a s  t o o  

s ma l l  f o r  a n y  f i rm c o n c l u s i o n s  t o  b e  d r awn ( a  c r i t i c i s m 

w h i c h  c a n  r e a s o n a b l y  b e  e x t e n d ed t o  m a n y  h y po t h e s e s  o f f e r e d 

h e r e ) . N o r  d i d  p h y s i c a l  s i z e  a n d  g ro w t h  r a t e  b e a r  a n y  

app a r e n t  r e l a t i o n  t o  r a n k , w i t h  m a l e s  a n d  f e ma l e s  h av i n g 

v e r y s im i l a r  r a t e s  o f  we i g h t  i n c r e a s e  ( T ab l e  5 . 1 ) , w h i l e  

D w a s  t h e  n e x t  h e av i e s t  b i r d , a f t e r  A ,  f o r  mu c h  o f  t h e  

s t u d y . Ag g ro a n d  D i v e r  we r e  o l d e s t  and h e a v i e s t  a t  t h e 

t i me o f  c a p t u r e  a n d  m a i n t a i n e d  t h e i r  l e a d  i n  w e i g h t  o v e r  

mo s t  o f  t h e  r e a r i n g  p e r io d . 

C h a n g e s i n  b i l l  c o l o u r  m a y  b e  i mp o r t a n t  i n  r a n k - o r d e r  

d e v e l o p m e n t  amo n g  y o u n g  s w a n s . T h e  b r i g h t  r e d  a d u l t  b i l l  

i s  p r o m i n e n t  i n  ma n y  t h r e a t s ,  p a r t i c u l a r l y  t h e  ma l e  t e r r i 

to r i a l  P a r a d e  b u t  a l s o t h o s e  l ow e r - i n t e n s i t y  t h r e a t  d i sp l a y s 

i n  wh i c h h e a d a n d  b i l l  a r e  p o i n t e d  t o ward s t h e  opp o n e n t  

a t  c l o s e r a n g e . C y g n e t s  a vo id i n g  ( c . f .  F a c i n g  Aw a y )  o r  

a d u l t s  f l e e i n g  f r o m  a n  a t t a c k  t u r n  t h e  b i l l  a w a y  f r om t h e  

a g g r e s s o r . T h e  two mo s t  d o m i n a n t  b i r d s  o f  my  b r o o d , A a n d  
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C ,  b e g a n  d e v e l o p i n g  a d u l t b i l l  c o l o u r some t im e  b e f o r e  

t h e  l o w e r - r a n k i n g c y g n e t s , wh i l e  

t o  b e g i n  d e v e l o pm e n t  ( T a b l e  5 . 4 ) . 

D a n d  S w e r e  t h e  s l o w e s t  

A l s o t h e  1 9 7 9  c y g n e t , 

E ,  d i r e c t e d  s e v e r a l  t h r e a t s  to wa r d s  r ed o b j e c t s . 

I t  s h o u l d  a l so b e  r e c o g n i s e d  t h a t  i n d iv i d u a l  d i f f e r 

e n c e s  i n  b e h a v i o u r  m a y  b e  i mpo r t a n t  i n  de t e rm i n i ng  t h e  

d e v e l opm e n t  o f  d o m i n a n t / s u b m i s s i v e  b e h a v i o u r . Thu s A and  C 

we r e  h i g h l y  a g g r e s s i v e , t e n d i n g  to t h r u s t  i n  a m o n g  o r  o v e r  

t h e  o t h e r s  mo s t  o f t e n  a s  we l l  a s  t h r e a t en i n g  t h em , a n d  

f r e qu e n t l y  u s i n g  s o l o t hr e a t s  d i r e c t e d  ou t s i d e  t h e b r o o d 

( T ab l e  5 . 1 2 ) . To g e t h e r  w i t h  S ,  t h e y  we r e  t h e  mo s t  c o n f i -

d e n t  i n  hum a n  c o mpa n y , c om i n g  r e a d i l y  to b e  s h u t  a w a y  in  

the  e v e n i n g s a n d  o f f e r i n g  n o  r e s i s t an c e  to h a n d l i n g . 

S q u e a k e r  i n  p a r t i c u l a r  w o u l d f r e q u e n t l y  app r o a c h  m e  o f  h i s  

own a c c o r d  a n d  a t t e mp t  t o  c l imb o n t o  m y  l ap i f  I wa s s i t t i n g 

down . T h i s  " c l im b i n g - t o - b e - c a r r i e d "  behav i o u r  p e r s i s t e d  

i n  S un t i l  t h e  e n d  o f  t h e  s t udy , a s  i t  d i d  i n  t h e l o n e  

c y g n e t  E i n  t h e  p r e v i o u s  y e a r , a n d  w a s  pro b ab l y  i n d i c a t i v e  

o f  a hi g h  d e g r e e  o f  a t t a c h m e n t  t o  t h e  p a r e n t . C o n v e r s e l y  

D ,  L a n d  P w e r e  no t i c e ab l y  m o r e  r e l u c t a n t  t o  a p p r o a c h  me  

c l o s e l y  or  to b e  h a nd l e d ; t h e y  a c t i v e l y  r e s i s t e d h a n d l i n g  

by r u n n i n g  o f f  o r  d o d g i n g  a m o n g  t h e  o t her s .  W h e n  u n a b l e  

t o  e s c a p e  t h e s e  t h r e e  wo u l d  c o w e r  a s i d e  o r  f l a t t e n  t h e m 

s e l v e s t o  t h e  g r o u n d ; v e r y o c c a s i o n a l l y  t h e y  t h r e a t e n e d  m e . 

T h e  p e r f o rm a n c e  o f  a l l o p r e e n i n g  b y  t he d o w n y  c y g n e t s 

may  a l s o h a v e  h a d  s ome  a g o n i s t i c  s i g n i f i c a n c e .  

a t e l y  my r e c o r d s  a r e  i n s u f f i c i e n t  t o  d e t e rm i n e  

o f  t h i s . 

U n f o r t u n 

t h e  t r u t h  

F i n a l l y  i t  i s  n e c e s s a r y  t o  d i s c u s s o b s e r v e d  d i f f e r e n c e s  

i n  t h e  f o rm o f  i n t r a - a n d  e x t r a - b r o o d  ag g r e s s i o n  f o u n d  i n  

t h i s  s t u d y  ( T a b l e s  5 . 1 1 a n d  5 . 1 3 ) . T h e s e  d i f f e r e n c e s  

a r e  s umm a r i s e d  by t h e s t a t em e n t  t h a t  i n t r a b r o o d  a g g r e s s i o n  

i n vo l v e d  f e w  t h r e a t / a t t a c k  f o rm s , w i t h i n f r e qu e n t  

vo c a l i s a t i o n s  a nd a h i g h  ( > 5 0 % ) f r e qu e n c y  o f  a c t u a l  a t t a c k , 

w i t h  t h e  r e v e r s e  b e i n g  t ru e  f o r  e x t r a - b rood i n c i d e n t s . 

Th ey  b e c o m e  e a s i e r  to u n d e r s t a n d  b y  m a k i n g  t h e  r e a s o n ab l e  

a s s ump t i o n  t h a t  t h e  c y g n e t s ,  b e i n g  imp r i n t e d  o n  o n e  h um a n , 
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wo u l d  t e n d t o  v i e w o t h e r s a s  c o n s p e c i f i c s . T h u s , w h i l e  t h e  

n u mb e r  o f  d i s p l a y s u s e d i n  e x t r a - b r o o d  a g g r e s s i o n  w a s  h i g h , 

s e v e r a l  o f  t h em we r e  d i r e c t e d  a t  hum a n s  a n d  w e r e  t ho s e  f o r m s  

u s e d i n  l o n g - d i s t a n c e t h r e a t  b y  a d u l t s w a n s  ( T RU  a n d  H J T , 

S W F : 1 2 / 4 6 )  o r  w e r e  t h e  c l o s e - q u a r t e r s  th r e a t s  ( I M P  a n d  P E L )  

u s e d by b o t h  a d u l t s  a nd c y g n e t s . P h y s i c a l  a t t a c k  in  t h e s e  

i n c i d e n t s w a s  l i m i t e d  to " n o n - c o n s p e c i f i c s "  - p r im a r 1 l y  a 

c a t , wh i c h w a s  p r o b a b l y  s e e n  a s  a po t e n t i a l p r e d a t o r . Mo r e  

c a l l s  we r e  u s e d  i n  t h r e a t  a t  no n - c o n s p e c i f i c s  ( 2 9 o f  4 0  c a l l s )  

a n d  mo s t  o f  t h e s e  w e r e  h i s s e s ,  wh i l e  T R U  or  i t s p r e d e c e s s o r  

H J T w e r e  f r e qu e n t  i n  c o n s pe c i f i c t h r e a t s  ( 9  o f  1 1  c a l l s ) . 

T h e  f r e q u e n t  u s e  o f  a h i s s  d i r e c t e d  a t  o t h e r  sp e c i e s  m a y  b e  

e x p l a i n e d  b y  t h e  s t a t e m e n t  t ha t  " t h i s  i s  o n e  o f  t h e  mo s t  

w i d e s p r e a d  a g g r e s s i v e  o r  d e f e n s i v e  p a t t e r n s  i n  v e r t e b r a t e s "  

( K e a r  1 9 7 2 :  1 1 2 ) wh i c h  imp l i e s  t h a t  i t  wo u l d  b e  e q u a l l y 

w i d e l y  u n d e r s to o d . 

T h e  h i g h  f r e q u e n c y  o f  p h y s i c a l  a t t a c k  i n  i n t r a - b r o o d  

d i spu t e s  h a s b e e n  e a r l i e r  d i s c u s s e d �  a n d  s u g g e s t e d  t o  b e  

d u e  to t h e  f a c t  t h a t  a d e f i n i t e  s t ab l e  s o c i a l  h i e r a r c h y  h a d  

no t f o r m e d b y  t h e  e n d  o f  t h e  s t ud y . Mo s t  i n c i d e n t s  o c c u r r e d  

wh i l e  th e c y g n e t s  we r e  f e e d i n g  o r  p r e e n i n g  ( T a b l e  5 . 1 1 )  a n d  

m a y  h a v e  i n v o l v e d  d i s p u t e s  o v e r  a c c e s s t o  f o o d o r  l o a f i n g  

ar e a s , o r  d e f e n d e d  i n d i v i d u a l  d i s t a n c e .  No  a t t a c k s  w e r e  

d i r e c t e d  a t  " c o n s p e c i f i c "  human s ,  n o r  d o  w i l d  c y g n e t s  a t t a c k ,  

o r  i n d e e d  o f f e r  m u c h  t h r e a t  to , s t r a n g e  s w a n s u n t i l  t h e y  

a r e  c o n s i d e r a b l y  o l d e r  t h a n m y  b r o o d . P r i o r  t o  t h i s  

s t r o n g  p a r e n t a l  d e f e n c e  m a y  p r e c l u d e  m i x i n g  w i t h  s t r a n g e r s  

( C h .  6 ) , b u t  b y  t h e  t i me o f  bro o d  b r e a kdown , wh e n  c y g n e t s  

do  t h r e a t e n o t h e r s ,  t h e y  mo r e  c l o s e l y  r e s emb l e  a d u l t s i n  

p h y s i c a l i n d i c a to r s  o f  d o m i n a n c e s u c h  a s  b i l l  c o l o u r , a n d  

po s s i b l y s i z e . 
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C h ap t e r  6 

P A RE N TAL CARE AN D FAMI LY RE LAT I O N S H I P S  

6 . 1  I NTRO D UC T I ON 

E x t e n d e d  p a r e n t a l  c a r e  i s  g e n e r a l l y  s e e n  i n  K- s e l e c t 

i o n  s pe c i e s  ( B rown 1 9 7 5 ;  H o r n  1 9 7 8 ) : tho s e  w i t h  a l o ng  l i f e 

s p a n , d e l ay e d  matu r i t y and  r e p e a t e d  b r e e d i ng , a l e n g thy  

p e r i o d  of  d e p end e n c e  in  the  young , r e l a t ive l y  l a r g e  adul t s  

and young , a n d  a s t a b l e e n v i ronme nt . C l u t c h  s i z e , wh i c h  

l im i t s  t h e  amount  o f  c ar e  p o t e nt i a l l y  av a i l ab l e  t o  e a c h  

i n d i v i d u a l  y o u n g , i s  r e l a t iv e l y  smal l .  B rown ( 1 9 7 5 )  n o t e s  

th a t  p r e c o c i a l  s p e c i e s  t e nd  to  h a v e  l ar ger  c l u t c h  s i z e s  

than  a l t r i c i a l  s p e c i e s , and comp a r a t i v e l y  l e s s p a r e n t a l  

c a r e . T h i s  t e n d e n c y  d o e s  not  s e em p r onoun c e d  i n  t h e  Ans e r -

i n a e , wh e r e  a dul t inv e s tment  in  t h e  c ar e  o f  y o u n g  i s  h i g h  

i n  b o t h  s ex e s . 

S ome d e g r e e  o f  p ar e n t a l  c a r e  o c c ur s  throughout  the  

f am i l y  An a t i d ae . T h e  e x t e n t  o f  the  s e x e s ' i nvo lvem e n t  i s  

r e f l e c t e d  by  the  n a t u r e  o f  t he p a i r  b o n d . I n  the  s ma l l e r 

members  o f  t h e f ami l y  t h e  p a i r  b o n d  o f t e n  e x t e n d s  o n l y  

u n t i l  the  o n s e t  o f  i n c ub a t i o n  a n d  c a r e  i s  pro v i d ed b y  t h e  

fema l e  a l o ne . I n  s w an s , g e e s e  a nd many  t ad o r n i n e s  the  

bond  may  l a s t  fo r mo r e  than  o ne s e a s o n  ( Ch .  4 )  and  c ar e  i s  

g i v e n  by b o t h  s e xe s , a l t ho u g h  the r e  i s  some d i v i s io n  o f  

l abour  ( K e a r 1 9 7 0 ) . 

" P a r e n t a l  c a r e " i s  a b r o a d  t e rm , i n c l u d i n g  i n c u b a t i o n  

a s  w e l l  a s  b r o o d i n g  a n d  c a r r y ing  o f  y o u n g , f e e d i n g , d e f e n c e  

o f  ne s t  s i t e and b r o o d , young -pa r e nt r e c o gn i t i o n , a n d  

s t r e ngth  and  dur at i o n  o f  t h e  f am i l y  b o n d  ( P e t t i n g i l l  1 9 7 0 )  

N o t  a l l  o f  t he s e  b e h a v i our  p a t t e r n s  a r e  common i n  w a t e r -

fowl . N e s t  s an i t a t i o n  d o e s not  o c c u r ; the  removal  o f  

b r o k e n  e g g s he l l s  a s  an  a n t i - p r e d a to r  d e v i c e  h a s  o c c a s i o n 

a l l y  b e e n  r e c o r d e d  b u t  i s  n o t  wi d e s p r e ad ( Jo hn s g a rd & K e a r  

1 9 6 8 ; K e a r  1 9 7 2 ) . C a r r y i n g  of  y o u n g  i s  l ar g e l y  r e s t r i c t e d  
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to  t h e  s wa n s , e sp e c i a l l y  n o n - mi g r a t o r y  spe c i e s  ( J o hn s g a rd 
& Ke a r  1 9 6 8 ;  b u t  s e e  B a i l e y e t  a l . 1 9 8 0 ; H ammer 1 9 7 0 )  

T h e  o th e r  f a c e t s  o f  c a r e  l i s t ed  abo v e  a r e  p r e s e n t  t o  s ome 

e x t e n t  in a l l  A n a t i d a e . 

The ma l e - f ema l e  d i v i s i o n  o f  l abour  in  An s e r i n a e  

e x t e n d s  t hro u g h o u t  a l l  a sp e c t s  o f  p a re n t a l  c a r e . I t  

b e g i n s  wi th n e s t i n g , w h e r e  t h e  fema l e  s e l e c t s  the  s i t e 

( p e rh aps  out  o f  s ev e r a l  p r o s p e c t e d  b y  the  ma l e )  and  d o e s  

mo s t  o f  t h e  bui l d i n g  ( Ke a r  1 9 7 0 ) . I n c ub a t i o n  i s  p r im a r i l y  

o r  who l l y  t h e  f e mal e ' s  t a s k , s o  th a t  d e f e n c e  o f  t h e  ne s t  

d e v o l v e s  o n  the  m a l e . T ime spent  b y  the  ma l e  in d e f e n c e  

r e m a i n s  h i g h  on c e  t h e  b r o o d  h a s  ha t c he d , a l t hough  f e ma l e  

p a r t i c ip a t io n  i n  t h i s  a c t i v i t y  i n c r e a s e s  a s  the  b r o o d  g rows  

and  b e come s mo r e  ind ep e nd e n t . B r o o d i n g  and , whe r e  

p r e s e n t , c a r r y i n g  o f  t h e  y o u n g , a r e  p e r formed  main l y  b y  the  

f em al e ,  and  i t  i s  u s ua l l y  the  f ema l e who  l e ad s  the  young  t o  

f o o d  s ou r c e s  ( d e Jong  & B a c o n  1 9 7 9 )  . 

C l o s e  c o n t a c t  b e t w e e n  p a r e n t s  and  yo ung  i s  f a c i l i t a t e d  

b y  t h e  pr o c e s s  o f  impr i n t i n g  a n d  by  t h e  d e ve lo pme n t  o f  

i n d i v i d u a l  r e c o g n i t i o n , whi c h  i s  in  t u r n  f u r t h e r  r e i n f o r c e d  

b y  t h e  f a m i l y  c o h e s ion  i t  a s s i s t s . Re c o g n i t i o n  i s  p r o b ab l y  

b a s e d  l a r g e l y  o n  vo c al c h a r a c ter i s t i c s  ( B a t e s o n  e t  a l . 1 9 8 0 ; 

B e e c h e r  e t  a l . 1 9 8 1  a & b ;  C owan  1 9 7 3 , 1 9 7 4 ; Rowl ey  1 9 8 0 ) , 

a l though  phys i c a l  appe a r an c e  may a l s o  be  a c u e . I mpr i n t i n g  

and  the  d eve lopment  o f  a d u l t -young  r e c o g n i t io n  app e a r  t o  

e x t e n d  o v e r  s ev e r a l  d a y s  in  sw a n s  ( C h .  5 ;  Kear  1 9 7 2 ) . I n  

s t r o n g l y  t e r r i to r i al s w a n s , a s  i n  h o l e - n e s t i n g  a l t r i c i a l  

c o l o n i a l  sp e c i e s  ( B e e c h e r  e t  a l . 1 9 8 1  a & b :  B a n k  S w a l l ow s ; 

Row l e y  1 9 8 0 : G a l ahs  C a c a t u a  r o s e i c a p i l l a ) , t h i s  i s  o f  l i t t l e  

impo r t an c e a s  f ami l i e s  d o  no t i n t e r m i n g l e  u n t i l  t h e  s e n s i t 

i v e  p e r i o d  f o r  d evel opm e n t  o f  indiv i d u a l  r e co gn i t i o n  i s  

p a s t .  H ow e v e r , wh e r e  B l a c k  Swa n s  n e s t c o l o n i a l ly  w i t h  

l i t t l e i n t e r - f am i l y  ag g r e s s i o n , br o o d s  c an mix  s o o n  a f t e r  

h a t c hi ng a n d  c r e c h e s  m a y  f o rm o f  yo u ng from s e v e r a l  

f ami l i e s  ( Ch .  5 ,  5 . 4 . 2 ) ( M .  W i l l i am s  1 9 8 0  and p e r s . c o mm . ; 

s e e  a l so B ed a r d  & Mun r o  1 9 7 7 ;  German  & M i l n e  1 9 7 2 ;  Mun r o  & 

B e d ard  1 9 7 7 ; W i l l i ams  1 9 7 4 ; f o r c r e c h i ng  in  S h e l du c k  and  
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E i d e r  Du c k )  . 

Dur a t i o n  o f  the  f am i l y  bond  var i e s .  I n  m i g r a to ry 
swan s , a s  in  g e e s e , i t  c o n t i n u e s  t h ro u g h  at  l e a s t  t h e  f i r s t  
w i n t e r  ( e . g . D .  S c o t t 1 9 8 0 ) . I n  t h e  s e den tary  Mute  S w an 
too  the  f am i l y  may r ema i n  t o g e th e r  o v e r  the  f i r s t w i n t e r  
( Ma c S w i n e y  1 9 6 6 ; S c hulb e r g  1 9 7 5 ) , a l t h o ugh j uv e n i l e s  a r e  
fo r c e fu l l y  r e j e c te d  at  t h e  s t a rt  o f  t h e  next  b r e e d i n g  
s e a so n .  On P ukepuke  L a g o o n , B l a c k  S w an f ami l y  bo n d s  

app e a r  t o  br e ak d o wn a t  t h e  s t art o f  t h e  p a r e n t s ' mo ul t ,  

when  c y g n e t s a r e  about  4 mo n t h s  o l d  ( Ch .  2 ,  2 . 4 . 1 ) . 

A d e c r e a s e  in p a r e n t a l  c a re o v e r  the  p e r � o d  wh e n  the  

young  are  p r e s e n t  must  be  v i ewed  i n  t e rms  o f  p a r en t a l 

i nve s tme n t . Thu s at  s ome t ime " the  b e ne f i t [ t o  y o un g ] 

from a g i v e n p a r e n t a l  i n v e s tment  mu s t  d e c r e a s e  . . . o r  e l s e  

the  sp e c i e s  w o u l d  n o t  t e nd t o  prod u c e  

o f f sp r i n g  p e r  s e a s o n "  ( Tr i ve r s  1 9 7 2 : 

any  f ix e d  n umb e r  o f  

1 3 9 )  . The  p e r iod  o f  

l e s s e n i n g  a t t a c hme n t  b e tw e e n  p a r e n t ( s ) and  y o u n g  may b e  

v i ew e d  a s  a t ime when t h e r e  i s  c o n f l i c t  b e tw e e n  t h e i r  

r e s pe c t i v e  i n t e r e s t s  ( Tr i v e r s  1 9 7 4 ) . Adul t s  mu s t  t e rmin -

a t e  t h e i r  inv e s tment  at  s ome s t a ge to  r e duc e a s  f a r  a s  

po s s ib l e  i t s  c o s t  t o  thems e l v e s ;  young  may i n  turn  wi s h  t o  

pro l o n g  t h e  r e l a t io n s h i p  to  g e t  t h e  u tmo s t  po s s i b l e  be n e f i t  

f r om i t . The  b r e a kup o f  t h e  fam i l y  w i l l  p r o b a b l y  b e  

a c c omp an i e d  b y  a g o n i s t i c i n t e rac t i o n s , when  young  a t tempt  

to  e l i c i t fur ther  p ar e n ta l  i nv e s tm e n t  wh i l e  ad u l t s  wo rk  o n  

d e n y i n g  i t  al to g e t he r , o f t e n  f o r c i b l y  ( Ma c S wi n e y  1 9 6 6 ) . 

6 . 2  ME THO D S  

Co l l e c ti on o f  d a t a  f o l l o wed the  m e t ho d s  o u t l i n e d  i n  

Chap t er  1 .  C a s u a l  no t e s  o n  f am i l y  r e l a t i o n s h i p s  a n d  

inte r a c t i o n s  were  a l s o  c o l l e c ted , whe r e  they  r e l a t e d  to 

b i r d s  al r e ady  u n d e r  o b s e r v a t i on . 

Th i s  me t ho d  p rov i d e s d e s c r iptive  d a t a , in  a d d i t io n  t o  

s ome i n fo rmat ion  o n  t im e - a c t iv i t y  bud g e t s  ( l a r g e l y  f o r  a 

s i n g l e  p a i r )  the  r o l e s  o f  a and  Q in  b r o od c a r e , the  
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d e v e l opm e n t  o f  y o u n g  ( Ch .  5 ) , and i n t e r a c t i o n s  b e tween  

f am i l y  g r o up s  and  b e tw e e n  f am i l i e s  and  f l o c k  b i r d s . 

C h a ng e s  i n  t h e  d e g r e e  a n d  k i n d  o f  c a r e  g iv e n  o v e r  the  p e r i o d  

w h e n  b ro o d s  a r e  p r e s en t  c a n a l s o  b e  e x am i n e d  e . g .  c han g e s  

i n  pro x i m i t y o f  p a r e n t s  a nd brood . 

6 . 3 .  RE S U LTS  

6 . 3 . 1 De s c r ip t io n  of  r e l e v a n t  behaviour  p a t t e r n s  

6 . 3 . l a I n c u b a t i o n : t hi s  w a s  not  d i r e c t l y  o b s e r v e d  o n  

P ukepuke  L a g oo n . G e n e r a l  n o t e s  o n  i n c ub a t ion  a r e  g i ven  

by  P e t t i n g i l l  ( 1 9 7 0 ) , a nd the  i n c ub a t i o n  b e ha v i o u r  o f  
' 

o t h e r  swa n s  i s  d e s c r ib e d  by  C o op e r  ( 1 9 7 9 :  Trump e t e r  Swan  

C .  b u c c i n a t o r ) , M .  E va n s  ( 1 9 7 5 : B ewi c k ' s  S wa n ; 1 9 7 7 a : 

W h i s t l i n g  Sw a n ) , a n d  D .  S c o t t  ( 1 9 7 7 : Wh i s t l i n g  S wa n ) . 

6 . 3 . l b B r o o d i ng : wa s n o t  o b s e rved  o n  P u kepuke  L a g o o n . 

6 . 3 . l c C a r r y i ng : i s  c h a r a c t e r i s t i c  o f  the  s e d e n t ary  B l a c k , 

Mu t e  and  B l a c k - n e c k e d  S wa n s  ( J ohn s g a r d  & Ke a r  1 9 6 8 ) . 

To b e  c a r r i ed , y o u n g  d o wny c y gne t s  c l imb o n to  a 

p a r e n t ' s  b a c k , a lmo s t  a lw a y s at  the  ank l e , b e h i n d  the  

f o l d ed w i n g s . A var i ant  o f  t h i s  w a s  s e e n  a t  W e s t e r n 

S p r i ng s , w h e n  a c y g n e t  moun t e d  w i t h  d i f f i c u l t y a t  the  

s h o u l d e r . The  adu l t  m ay r a i s e  i t s  wi n g s  s l i g h t l y  to  

a c c o mo d a t e  the  c y g ne t s  b u t  d o e s  not  a s s i s t them  to  b o a r d , 

o t h e r  tha n p o s s ib l y  mak i n g  a " s te p "  wi t h  i t s  a n k l e . I t  

d o e s no t a l wa y s  s t a y  s t i l l . C a r ry i ng i s  i n i t i a t e d  by  

the  c y g n e t s , o f t e n  w hi l e  the  f ami l y  i s  c ro s s i ng o p e n  

w a t e r  too  d e e p  f o r  them  to  f e ed , and  ma y i nd i c a te a n e e d  

f o r  r e s t  o r  brood i n g . I t  i s  g e n e r a l l y  t e rm i n a t e d  b y  

a du l t  a c t i o n s , s u c h  a s  u p e n d ing  to  f e e d , wh i c h  t ip the  

young  o f f . ( F i g . 6 . 1 ) 
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6 . 3 . l d A t t e n d a n c e :  i s  d e f i n e d  h e r e  a s  the  p r e s e n c e  o f  o n e  
o r  b o t h  p a r e n t s  w i th t h e  broo d , r e g a rd l e s s  o f  t h e i r  
a c t iv i t y . ( P l a t e  6 . 1 )  

6 . 3 . l e F e e d i n g : in t h e  An a t i d a e  a c t i ve  f e e d ing  o f  t h e  young  
i s  r e c o r d e d  o n ly  in  the  Magp i e  Goo s e  ( A n s e r a n a s  

and  the  Mu s k  Du c k  ( B i z u r i a  l o b a t a ) ( Ke a r  1 9 7 0 ) . 
s e m i p a l m a t a ) 

O t h e r  
membe r s  o f  t h e  f am i l y  wi l l  l e ad the i r  y o u n g  to  s u i t ab l e  

f o o d  s o u r c e s , s o  that  t h e  young  l e a rn  w h a t  t o  e a t  ( C h .  5 ,  
5 .  4 .  2 )  

y o u n g  
O n  P ukepuke  a d u l t  B l a c k  S w a n s  r e m a i n  w i t h the i r  

' 1 4 d . )  b r o o d s  t o  d o  m u c h  o f  t h e i r  f e e d i n g  i n  t h e  

s ha l l ow s , a s  t h e  young  c a nno t r e a c h  f o o d  i n  d e e p e r  w a t e r  

( C h .  5 ) . T h e  f e e d i ng h ab i t s  o f  the  adul t s  may  a l s o  

i n d i r e c t l y  p r o v i d e  f o o d  f o r  t h e  youn g : they  t e a r  up b o t t om 

v e g e t a t i o n  mo r e  o f t e n  w h e n  c ygn e t s  a r e  pre s e n t  ( Ke a r  1 9 7 0 ) , 

a n d  al s o  f o o t -padd l e  more  f r equen t l y , s t i r r i n g  up d e tr i t u s , 

p l a n t  ma t t e r  and sma l l  i nv e r t e b r a t e s .  Ke a r  ( 1 9 7 0 )  

s ug g e s t s t h a t  t h i s  l a t t e r  b e haviour  p a t t e r n  may  have  b e e n  

r i tu a l i s e d  a s  a d i sp l a y  to  a t tr a c t  c y g n e t s  to  f o o d  

s o u r c e s . 

6 . 3 . 1 £ D e f e n c e : the  b e ha v i o u r  p a t t e r n s u se d  i n  t h e  d e f e n c e  

o f  young  a r e  t he s ame  a s  t ho s e  f o r  d e f e n c e  o f  t e r r i t o r y  

( Ch .  3 ,  3 . 3 . 1 ) . I n t e r a c t io n s  wi th  f l o c k  b i r d s  and  w i t h  

t h e  a d u l t s  ( a nd  some t im e s  young ) o f  o t h e r  f am i l i e s a r e  

g e n e r a l l y a g o n i s t i c . Adu l t s  may a t t empt to  d r own s t r an g e  

u n d e f e n d e d  c y g n e t s ,  s e i z i n g  t hem by  h e a d  o r  ne c k  a n d  

f o r c i ng t hem u n d e r  wat e r . ( F ig . 6 . 2 ) 

6 . 3 . l g I nd i v i dual  r e c o g n i t i o n : b e h av i o ur  p a t t e r n s  r e l a t i n g  

t o  p a r e n t - yo u n g  r e c o g n i t i o n  a r e  the  f o l l o w i n g  r e sp o n s e  

( f i l i al impr i n t ing : C h . 5 ,  5 . 4 . 2 ) , wh i c h  l e a d s  t o  r e co g n i t 

i o n  o f  s p e c i f i c  ind i v i d u a l s ;  c o n t i n u e d  c lo s e a t t e n d a n c e  

b y  t h e  p a r e n t s , a n d  t h e i r  a c t iv i t i e s  in  k e ep i n g  o t h e r s  

away ; a n d  t h e  d e v e l opme n t , a t  about  7 d .  ol d ,  o f  s h a r e d  

G r e e t i ng c e r e mo n i e s  ( C h s . 4 & 5 ) , who s e  co n t i n u e d  u s e  

r e i n f o r c e s  i n d iv i d u a l  r e c o g n i t io n . ( F i g .  6 . 3 ) 



F I G U RE 6 .  l :  

F I G U RE 6 . 2 :  

Adu l t s  c a r r y i n g  d owny c y g n e t s :  Q ( t o 

r i g h t )  i s  maki ng  a " s t e p "  w i t h  h e r  

ankle ; t h e  c y g n e t  o n  t h e  � · s b a c k  i s  

i n  a n  u nu s u a l  p o s i t i on 

a )  

Ma l e  a t t e mp t i n g  to  d r own  a s t r a n g e  c y g n e t  

a )  � p r ep a r i ng t o  l un g e  at  c yg n e t 

b )  � ho l d i n g  the  c y g n e t ' s  h e ad u n d e r  w a t e r  

2 1 3  



F I GURE 6 . 3 :  G r e eting  c e r em ony by  a du l t  9 a n d  

young b r o o d  

2 1 4 



P LATE 6 . 1 :  F ema l e  i n  c l o s e a t t e nd a n c e  o n  

c l a s s  I b r oo d  





6 . .  2 D u r a t i o n  and  f r e qu e n c y  o f  b e hav i our p a tt e r n s  

6 .  . 2 a  I n c uba t io n : i n  N e w  Z e a l a nd  t h e  incub a t i o n  p e r i o d  

o f  B l a c k  S w a n s ave r ag e s  3 6 . 4 d .  ( Mi e r s  & W i l l i a m s  1 9 6 9 ) . 

2 1 5  

O n  P uk ep u k e  L a g o o n  i t  c a n  o n l y  b e  e s t imated , t a k i ng a s  the  

s t a r t  o f  t he p e r i o d  t h e  date  when  t h e  propo r t i o n  of  t ime  

f o r  whi c h  the  f e ma l e  i s  v i s i b l e  d e c r e a s e s  r ap i d l y 
( App e n d i x  I ) . Th i s  g i v e s  a f i g u r e  o f  5 - 6  wee k s , p ar t  o f  

whi c h  wi l l  b e  o c c up i ed i n  l a y i ng t h e  c l ut c h . 

Th e d eg r e e  o f  c o n s t a n c y  o f  B l a c k  S wan i n cub a t io n  i s  

u n c e r t a i n . S o p e r  ( 1 9 6 0 )  r e c o r d e d  a n  extr eme l y  l o n g  p e r iod  

of  4 4 - 4 5 d . The  n e s t  w a s  l e f t  un a t t e nd ed f o r  p e r io d s  o f  

1 - l . S h .  a n d  c o o l i n g  o f  t h e  e gg s  d u r i n g  t h i s  t im e  m a y  w e l l  

h a ve l en g t h e n ed t h e  t ime  r e q u i r e d  f o r  embry o n i c d ev e lo p -

m e n t . I n c u b a t ion  c o n s t a n c y i n  t h e  o ther  swa n s  r a n g e s 

f rom 7 0% o f  t h e  d a y  i n  t h e  f em a l e  W h i s tl i ng  Swan  ( M . E v a n s  

1 9 7 7 a )  t o  9 5 %  f o r  a fema l e  T r ump e t e r  ( Coop e r  1 9 7 9 ) , a n d  i t  

i s  p r o b a b l e  t ha t , s i n c e  b o t h  s e x e s i n c u b a t e  i n  t h e  B l a c k  

S wan , i t s  ov e r a l l  c o n s t a n c y  l i e s  w i t h i n  thi s r a n g e . 

6 . 3 . 2 b B ro o d i ng : s ho u l d  o n l y  o c c ur i n  the  f i r s t  2 - 3 w e e k s  

o f  l i fe , w h e n  t h e  s ma l l  downy  c yg n e t s  have p o o r  t h e rmo 

r e gu l a t o r y  a b i l i t y . Y oung  b i rd s o f  t h i s  a g e  w e r e  r a r e l y  

s e en  i n  t h e  o p e n  u n l e s s  a c t i v e l y  f e ed i ng o r  mov i n g  a b ou t ; 

r e s t p e r i o d s  w e r e  tak e n  i n  t h e  s ho r e l i n e  r a upo and  s o  

b ro o d i n g  c o u l d not  b e  o b s e r v e d . 

A c r e c h e  o f  6 c ap t i v e  c ygn e t s  { Ch .  5 )  spe n t  t h e i r  

f i r s t 4 n i gh t s  a s l e ep o r  a t  l e a s t o n  s ho r e . T h e r e  w a s 

n o  no c tu r n a l  a c t iv i ty o n  t h e  wat e r . The i r  a g e s a t  t h e  

e nd o f  t h i s p e r i od  r a n g e d  f rom 7 - 1 2  d a y s . At  t h i s  s t a g e  a t  

l e a s t  s o m e  p a r e n t a l  bro o d i n g  wou l d  n o rmal l y  o c c u r o v e r  t h e  

n i gh t .  F o r  t h e  f i r s t  1 4 d . o f  c ap t iv i ty d ay t ime  a c t iv e  

p e r i o d s  o f  1 - l . S h .  w e r e  s ep ar a t e d  b y  l o a f i ng ( p r e e n i n g  and  

d o z i ng ) b o u t s  of  s im i l a r  l en g t h . I n  very  y o u n g  c yg n e t s , 

e spe c ia l l y ,  s ome  d o z in g  s pe l l s  wou l d  i nvo l v e  b ro o d i ng b y  a 

p a r e n t , p a rt i cu l a r l  i n  a dv e r s e  we a th e r  c o nd i t i o n s . 



6 . 3 . 2 c C a r r y i ng : th i s  i s  s e e n  o n l y  i n  C l a s s I c y g ne t s  

2 1 6  

( i . e .  tho s e  l e s s than  2 0 - 2 4 d . :  T ab l e  6 . 1 ) . A f t e r  t h i s  t ime  

t h e  c y gn e t s  are  probab l y  too  l a r g e  for  adu l t s  t o  c ar ry t hem 

c omf o r t a b l y .  A l s o , s i n c e  t h e y  a r e  o l der , s tr o n g e r , a n d  

h a v e  b e t t e r  t emp e r a t u r e  c o n t r o l , t h e  c ygne t s ' n e e d  f o r  

c a rry i ng w i l l  b e  r e d u c e d . H o w e ve r , t he t e nd e n c y  t o  c l imb 

on and  up  wa s s t i l l  p r e s e n t  in s om e  c aptive  c yg n e t s  o f  

a b o u t  7 0 d . o l d . 

P a r e n t a l  c a r r y i n g  o f  c y g n e t s w a s  o b s e rv e d  1 0  t ime s i n  

t h e  1 9 7 8  b r e e d i n g  s e a s o n , b u t  o n l y  3 t ime s in 1 9 7 9  a l t h o u g h  

m o r e  bro o d s  w e r e  abo ut . F am i l i e s  c ro s s ed op e n  w a t e r , 

w h e r e  mo s t  c a rr y i n g  o c c ur r e d , l e s s  o f t en i n  1 9 7 9 .  The  

d u r a t i o n  o f  c ar r y ing , t h e  number  of  c y g n e t s  c a r r i ed , and  

t h e  i d en t i t y of  the  a d u l t s  i nv o l v e d , a re pr e s e n t e d  i n  T a b l e  

6 . 2 . 

6 . 3 . 2 d A t t e n d a n c e :  o n e  o r  b o t h  p a r e n t s  a c c omp a n y  t h e  c y g n e t s  

c o n s ta n t l y ,  a nd spend  mu c h  t ime i n  t h e ir d e f en c e , u n t i l  the  

b r o o d  e n t e r s  C l a s s I I I  ( a t a b o u t  4 8 - S Od .  w i l d , 4 l - 4 8 d . 

c ap t i ve ) . A t  t h i s  s t a g e  p a r e n t s  b e g in  to  l e a v e  t h e i r  

y oung  a l o n e  f o r  vary ing  p e r io d s  o f  t ime . At t h e  s ame  t ime 

c ap t i v e  a n d  w i l d  c y g n e t s  s h o w  a n  i n c r e a s in g  t e n d e n c y  to 

move i nd ep e nd e n t l y  of t h e  pa r e nt { s ) . 

T ab l e  6 . 3 s h o w s  the  num b e r  o f  t i m e s  i n  e a c h  b r e e d i n g  

s ea son  t h a t  b r oo d s  o f  e a c h  a g e  c l a s s  were  n o t e d  a l o n e  o r  

a c c omp a n i ed b y  o n e  o r  b o t h  p a r e n t s  d u r ing c he c k s  o n  the i r  

p o s i t i o n  a nd a c t iv i t y . I t  i s  c l e a r  f rom t h e s e  d a t a  t h a t  

t h e  p ropo r t i o n  o f  c o u n t s  f o r  wh i c h  b r o od s  and  o n e  o r  b o t h  

p a r e n t s  w e r e  apar t  inc r e a s e s  r ap i d l y  w ith c yg n e t a g e . An 

a c c u r a t e  m e a s u r e  o f  the d u r a t i o n  o f  '' l o ne " p e r io d s  i s  n o t 

a va i l a b l e f o r  a l l  b r o o d s ,  b u t d a t a  f o r  f am i l i e s  1 ,  6 a n d  

G C 2  ( Ta b l e 6 . 4 )  s how t h a t  p a r en t s  a n d  yo u n g  we r e  s ep a r a t ed 

o nl y  b r i e f l y  ( �  6 0  s e c s . )  f o r  C l a s s I cyg n e t s , b u t  s ta y ed 

apart  f o r  6 0+ m i n ut e s  b y  C l a s s  V - V I  ( about  l O Od . ) . I n  

1 9 7 8  f am i l y  u h a d  a l r e ad y  b r o k e n  u p  a nd e n t e r e d  t h e  f l o c k  

b y  t h i s  a g e . 



TAB LE 6 . 1 

C l a s s  

I 

I I  

I I I  

I V 

V 

V I  

C Y GN E T  AGE - C L A S S  CLAS S I F I CA T I O N  

P h y s i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  

Downy , n ew l y  h a t c h e d . Down p a l e  g r e y , · 

2 1 7  

d a r k e r  a bo v e ; b i l l  and  l eg s  d a rk g r e y/b l ac k ; 
e g g - to o t h  m a y  b e  v i s i b l e  for  f i r s t  3 - 4 d . ; 
n a i l  o f  b i l l  w h i t e . F rom 0 to 2 0 - 2 4 d . ,  in  
w i l d  b i r d s . 

No  c on to ur  f e a t h e r s v i s ib l e . N e c k  a n d  t a i l  
b e coming  p r om i n ent , b o d y  s h a p e  b e c om i n g  o v a l  
and  l o n g . P a t c he s o f  d own m a y  p ro t r u d e  
w h e r e  f e a t h e r s a r e  d e v e l op i n g u nd e rn e a t h . 
F ro m  2 0- 2 4  t o  4 8 - 5 2 d . o l d . 

C o ntour  f e a th e r s  d e v e l o p i ng o n  s h ou l d e r s  a nd 
f l an k s . T a i l  f e a t he r s qui t e  obvi o u s  a n d  
f a c i a l  f e a t h e r s app e a r i ng . S t i l l  p r e d o m i n 
a n t l y  downy . P ink  p a t c h es m a y  b e  app e a r i n g  
o n  b i l l . F r o m  4 8 - 5 2  t o  7 0d . o ld . 

F a c e  and upp e r  n e c k  we l l  f e a t h e r e d ; s c ap u l a r , 
f l an k  & t a i l  f e a th e r s  p r o m i n e n t  a n d  s e co n d a r -
i e s  v i s i b l e ; b e l ly f e a t h e r e d . Down  p a t c hy 
but  p er s i s t i n g  f rom rump to nap e . F rom 
7 0  t o  8 9d .  

A lmo st  f ul l y - f e a t h e r ed w i th p r ima r i e s  a n d  
s e c o nd a r i e s  w e l l  d ev e l oped  ( a  f l appe r ) . 
P a t c h e s  o f  down  o n  nape  and  r ump . B i l l  
p i nk , & wh i te s tr i p e  m a y  b e  o bvio u s  a b o v e  
n a i l . F r om 8 9  to  l O O d . 

F ul l y  f e at h e r e d  & j us t  a b l e  t o  f l y ; p l um a g e  
m u c h  p a l e r  t h a n  t h a t  o f  a du l t s , & h a s  a 
b r own i s h  t i n g e . A l l  f l i g h t  f e a t h e r s  t ippe d  
b l a c k . B i l l  r ed d i s h -p i nk w i t h  w h i t e  t i p  & 
n a il . May  h a ve s ep a r a te d  f r om p a r e n t s .  
l O Od . + .  



TAB LE 6 . 2  CARRY I NG : I DE N T I TY OF FAMI LY , N UMB E R  O F  

C Y G N E T S  CARRI E D ,  D U RAT I ON O F  CARRY I NG 

( Al l  c y g n e t s  i n  a g e  c l a s s I )  

l : 
2 : 
3 : 
4 : 
5 :  

i d e n t i t y  o f  
p a r e n t  

d'6 3 

Q l  4 

Q8 5 

m e an n u mb e r  c ar r i ed 
mean  d u r a t io n  = 2 . 5 4 
maximu m  p o s s ib l e  4 
max imum p o s s ibl e 6 
maximu m  p o s s ib l e  5 

= 

n um b er  dur a t i o n  
c ar r i ed l ( mi nu t e s ) 2 

4 6 
2 4 
l l 

l 4 

l l 
2 4 
5 l 
1 5 
4 3 
l l 
l l 
2 l 
2 l 

2 
m i nu t e s  

i n  1 9 7 8 , 7 i n  1 9 7 9  

2 1 8 



TAB LE 6 .  3 

A .  1 9 7 8  

b r o o d  a g e ( 
C l . I ( N )  

( f ) 

C l . I I  

C l . I I I  

C l . V-VI  

B . 1 9 7 9  

b r o o d  a g e  

C l . I 

C l . I I  

C l . I I I  

2 1 9  

ATTENDANCE  O N  B ROOD  B Y  MALE , FEMAL E , O R  B O TH , 

AS  A P RO P O RT I ON OF TOTAL  PO S I T I ON C H E C K S  

a l o n e  with  cJ w i t h Q w i t h  g to t a l  n umb e r  o f  
c h e c k s  b r o o d s 

l l 3 0  4 2  7 4  2 
1 . 3 5 1 . 3 5 4 0 . 5 4 5 6 . 7 6 

3 9 1 8  2 4  5 4  2 
3 . 5 6 1 6 . 6 7 3 3 . 3 3 4 4 . 4 4 

3 5  2 6  8 8  9 2  2 4 1 3 
1 4 . 5 2 1 0 . 7 9 3 6 . 5 1 3 8 . 1 7  

3 9  1 6  2 0  4 2  1 1 7  3 
3 4 . 2 9 1 4 . 2 9 1 7 . 1 4  3 5 .  7 1  

a l o ne w i t h  CJ' w i th Q w i th g t o t a l  numb e r  o f  
c he c k s  b r o o d s 

4 8 3 2  6 7  l l l  l l  
3 . 6 0 7 . 2 1 2 8 . 8 3 6 0 . 3 6 

2 6 3 4  3 4  7 6  5 
2 . 6 3 7 .  8 9  4 4 . 7 4 4 4 . 7 4 

1 8  2 2 8  2 9  7 7  3 
2 3 . 3 8 2 . 6 0 3 6 . 3 6 3 7 . 6 6 



TABL E  6 . 4  

C o d e  for  p a i r  

1 

6 

GC  

MMl - 2  

Dh  

u 
y 

S E  

A ?  

B ?  

Lge  

Ra 

G C 2  

A 

T 

R7 

8 

P h  

Uk  

N OT E :  

P A I R  I DE N T I T I E S : E XP AN S I O N  OF  C O D E S  US E D  

THROUGHOUT  T E X T  F O R  RE C O GN I S E D  P A I RS 

D e r i v a t i o n  o f  t i t l e  

f i r s t  r e c o gn i s e d  p a i r , 1 9 7 8  

t e r r i to r y  n e a r  ma i m a i  6 

2 2 0  

" Gr e e n  c o l l a r " : <;? wo r e  g r e e n  n e c k  c o l l a r 

i n  the  a r e a  o f  ma ima i s  1 - 2 

a r r ived  f r om n e arby  p o n d , " De a t h  H o l e " , when  
brood  i n  C l a s s I I I  

" Un k now n " : a l s o  a D e a th H o l e  f am i l y  

" Yo u n g "  p a i r , o b s e r v e d  cour t i n g  

p r e s ent  i n  " so uth e a s t "  c o r n e r  

u n c e r t a i n  i d e n t i f i c a t i o n  o f  p a i r s  o n  oppo s i t e  
s h o r e  f ro m  h i de , 1 9 7 8  - 1 9 7 9 s u mm e r  

b o t h  memb e r s  o f  p a i r  u n u s u a l l y l a r g e  

p a i r  at  r aupo arm b e tw e e n  m a i ma i s  5 - 6 

o n e  o f  3 p a i r s  w i t h  o n e  memb e r  c o l l a r ed ; 
c o l l ar e d  b i r d  h e r e  wa s a <;? 

f i r s t  b ro o d  o ut i n  1 9 7 9  

p a i r  at  t u s s o c k , f a r  s id e  o f  l a g o o n  

t e r r i t o ry t o  r i gh t  o f  ma ima i 7 

e i g h th p a i r  r e c o gn i s ed i n  1 9 7 9  

t e r r ito ry in c l u d e d  p umphou s e  r au p o  

1 9 7 9  pa i r  o f  u nknown  o r i g i n  

o n  the basis of (mainly 



2 2 1 

Whe r e  i t  o c c ur s , s ep ar a t ion  o f  mo s t  f ami l i e s  w i th C l a s s  

I - I I  c yg n e t s  i s  e n t i r e l y  d u e  t o  adu l t  ag g r e s s iv e  a c t iv i ty , 

but  by C l a s s  I I I  i nd e p e n d e n t  movem e n t s  by the  c y g n e t s  may  

a l s o b r i n g  about  f am i l y  s e p a r a t i o n . At  t h i s  s ta g e  t h e  

b r o o d  may  a l so s pl i t , s o m e  c y gn e t s  mov ing w i th o n e  p ar e n t  

a n d  some  w i t h  t h e  o t h e r  o r  q u i t e  a lo n e . 

6 . 3 . 2 d F e ed i ng : the  d u r a t i o n  and  f r e qu e n c y  o f  f e e d i ng  b o u t s ,  

w h e r e i n  y oung  l e a r n  f rom o r  a r e  a s s i s t ed b y  the i r  p a r e n t s ,  

a r e  unkno wn . L e a d i n g  to f o o d  s o u r c e s  i s  n e c e s s a ry  o n l y  

u n t i l  c y g n e t s  a r e  c ap a b l e o f  r e c o gn i s i ng t h e s e  f or them

s e l ve s , a f t e r  wh i c h  th e y o u n g  may  l ea d  th e i r  p a r en t s i n s te ad 

( d e Jong  & B a c o n  1 9 7 9 ) . T e a r in g  o f  e x c e s s f o o d  from  t h e  

b o t tom w i l l  p r o b a b l y  l a s t  a t  l ea s t  u n t i l  t h e c y g n e t s 

d e v e l o p  t h e  a b i l i ty t o  f e e d  u n d e r  wa t e r  f o r  l en g th y  p e r i od s : 

upe nd i ng to f e e d  f i r s t  a pp e a r s  a t  l l d . in t h e  w i l d . 

6 . 3 . 2 f D e fe n c e : c o n t i nu e s  throughout  c y gn e t  d ev e l opm en t ,  

unt i l  t h e y  f l e d g e  a t  abou t 4 mo n t h s  o f  age . I t  m a y  -

d ep e nd i n g  o n  t h e  i nd i v i d u a l  p a i r  a nd o n  p r e s s ur e  from  o t h e r  

f ami l i e s  - d e c r e a s e  i n  f r e qu e n c y  t o w a r d s t h e  e n d  o f  t h e  

f l e d g i ng p e r i o d . H ow e v e r ,  u s i n g  t h e  numbe r  o f  po s i t i o n  

c h e c k s  w h e r e  � an d  9 a g g r e s s i o n  w e r e  r e c o r d e d , t h e r e  i s  n o  
s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  i n  t h e  ove r a l l  propo r t i o n  o f  

a g g r e s s i o n ,  w i t h  t h e  e x c ept i o n  o f  1 9 7 8  as o v e r t he C l a s s  

I - I I  i nt e rv a l  ( x 2 2 x 2  t ab l e s ,  eX =  0 . 0 1 ,  d . f .  = 1 ,  p <  0 . 0 1 )  

An e x ami n a t io n  o f  the  p ropo r t io n  o f  t o t al v i s i b l e  t ime  

spent  in  thr e a t  or  a t t a c k  b y  Gl  a nd ¥ 1 do e s  show  a d e c r e a s e  

i n  ma l e  a n d  a n  i n c r e a s e  i n  f emal e a c t i v it y , o v e r  t h e  

r e a r ing  p e r i o d  ( Appe n d i x  I )  

D u r i ng t h e f i e l d  s tu d y , i t  app e a r ed t h a t  m o s t  o f  t h e  

cr o r  Q d e f en s iv e  behav i o u r  o c c u r r e d  w hi l e  t h e  p ar e n t s  w e r e  

a p a r t  f r o m  t h e i r  b r oo d s . T a b l e 6 . 5  s hows  t h a t  b o t h  � an d  

9 a g gr e s s ive  a c t s  o c c u r  c o n s i de r ab l y  more  o f t e n  away  f rom  

t h e  c y gn e t s ,  b u t  a l s o  that  the  cr i s  m o r e  l i k e l y  t o  t hr e a t e n  

wh i l e  w i t h  t h e  b r ood . I n  a d d i t io n , the  d a t a  s how t h a t  t h e  

� i s  a w a y  f rom t h e  b r o o d  m o r e  t h a n  t h e  Q ,  r e g ar d l e s s o f  h i s  

b e h a v i o u r . Ov e r al l , h e  s p e n d s  mo r e  t ime i n  a c t iv e  d e f e n c e  

than  t h e  f ema l e .  



TABLE  6 . 5  

A .  1 9 7 8  

b r o o d  
a g e  

C l . I 

C l . I I  

C l . I I I  

C l . V - V I  

b r o o d  
a g e  

C l . I 

C l . I I  

C l . I I I  

C l . V -VI  

B .  1 9 7 9  

2 2 2  

NUMBE R OF S I GHT I N G S  WH E RE d OR  9 I NV O LVE D I N  

AG G RE S S I VE ACT I V I T Y , W H I LE ACC OMPANY I N G  O R  

AWAY F ROM B ROOD  

F e ma l e  

w i t h  b r o o d  away f r om b r o o d  
a g g r e s s io n o t h e r l t o t a l  a g g r e ss io n  o th e r  to t a l  

( N )  9 6 3  7 2  l l 2 
( f ) l 2 . 5 0  8 7 . 5 0 5 0 . 0 0  5 0 . 0 0 

l 4 1  4 2  8 8 1 6  
2 . 3 8 9 7 . 6 2 5 0 . 0 0 5 0 . 0 0 

1 9  1 6 1  1 8 0  6 1  3 1  9 2  
1 0 . 5 6 8 9 . 4 4 6 6 . 3 0 3 3 . 7 0  

2 3 5  3 7  2 1  1 2  3 3  
5 . 4 1 9 4 . 5 9 6 3 . 6 4 3 6 . 3 6 

Ma l e  

w i t h  b r o o d  away  f rom b r o o d  
a g g r e s s i o n  o t h e r  t o t a l  a g g r e s s i o n  o t h e r  t o t a l  

l l  3 2  4 3  3 9 3 1  7 0  
2 5 . 5 8 7 4 . 4 2  5 5 . 7 1 4 4 . 2 9 

2 3 1  3 3  1 2  1 7  2 9  
6 . 0 6  9 3 . 9 4 4 1 . 3 8 5 8 . 6 2 

1 2  1 0 6 1 1 8  9 1  7 7  1 6 8  
1 0 . 1 7  8 9 . 9 3 5 4 . 1 7  4 5 . 8 3 

4 3 1  3 5  1 9  1 9  3 8  
1 1 . 4 3 8 8 . 5 7 5 0 . 0 0 5 0 . 0 0 

F e m a l e  

b r o o d  
! a g g r e s s i o n  

w i t h  b r o o d  away from  b r o o d  
a g e  o t h e r  t o t a l  a g g r e s s i o n  o th e r  t o t a l  

C l . I 1 2  8 7  9 9  5 5 1 0  
1 2 . 1 2 8 7 . 8 8 5 0 . 0 0 5 0 . 0 0 

C l . I I 1 0  5 8  6 8  5 2 7 
1 4 . 7 1 8 5 . 2 9 7 1 . 4 3 2 8 . 5 7 

C l . I I I  4 5 3  5 7  2 0  2 1  4 1  
7 . 0 2 9 2 . 9 8 4 8 . 7 8  5 1 . 2 2 
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TAB LE 6 . 5 c o n t ' d .  

B .  1 9 7 9  M a l e  

b r o o d  w i t h  b r o o d  away from  b r o o d  
a g e  a g g r e s s i on o t h e r l t o t a l  a g g r e s s i o n  o t h e r  t o t a l 

C l . I ( N )  1 9  5 6  7 5  5 8  2 6  8 4  
( f ) 2 5 . 3 3 7 4 . 6 7 6 9 . 0 5 3 0 . 9 5 

C l . I I  9 3 1  4 0  2 0  2 2  4 2  
2 2 . 5 9 7 7 . 5 0 4 7 . 6 2 5 2 . 3 8 

C l . I I I  2 2 9  3 1  2 8  3 9  6 7  
6 . 4 5 9 3 . 5 5 4 1 . 7 9 5 8 . 2 1 

l :  " o th e r "  i n c l u d e s f e e d i n g  1 l o a f i n g  1 g r e e t i n g  1 c a r ry i n g 1 

and  v i g i l a n c e  
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I t  w a s  app a r e n t  t h a t  some  p a i r s  we r e  m u c h  mo r e  

a g g r e s s iv e  i n  d e f e n c e  o f  t h e i r  b r e e d i ng a r e a s  a n d  y o u ng 

t h a n  o t h e r s :  t h i s  i s  r e f l e c te d  t o  s ome  e x t e n t  by  t h e  s i z e  

o f  th e i r t e r r ito r i e s  ( C h .  3 ) . Two p a i r s , A a n d  Ra , we r e  

we a k  i n  d e f e n c e  o f  t h e i r  b r o o d s  and  a r e a s ( qRa d e f e n d e d  

no  app a r e nt t e r r i t o r y ) , a n d  l e f t t h e i r  young u n a t t e n d e d  

e a r l i e r  t h a n  t h e  o t h e r s .  

6 . 3 . 2 g R e c o g n i t i on : th e d ev e l opm ent  o f  i n d i vi du a l  r e c o g n i t 

i o n  t ak e s  at  l e a st 7 d a y s  ( Ch .  5 ,  5 . 4 . 2 ) , a n d  i s  s i g na l l ed 

by  the  s h a r e d  p e r f o rma n c e  o f  G r e e t i n g  c e r emo n i e s ,  wh i c h  

p r e v i o u s l y h a d  i nv o l v e d  o n l y  t h e  p a r e n t s . I t s  d ev e l op -

m e n t  i s  a two -way  p r o c e s s .  P a r t i c i p a t i o n  i n  f am i l y  

G r e e t i n g  and  T r i umph c e r emon i e s  t h e n  c o n t i nu e s  u n t i l  f am i l y  

memb e r s  s ep a r a t e  a nd c y g n e t s  e n t e r  t h e  f l o c k . G r e e t i n g  

c e r emon i e s  b e tw e e n  s ib l i ng s  c o n t i nu e  beyond  t h i s po i n t . 

Re c o g n i t io n  o f  p a r e n t s  appe a r s  t o  l a st a t  l e a s t  6 

m o n t h s . A hand - r e a r e d  c y g n e t  r e co g n i s e d  a n d  g r e e t e d  m e  

a f t e r  6 mo nth s ' s ep a ra t i o n , b u t  n o t  a f t e r  a f u r t h e r  6 

mon t h s  h a d  e l ap s ed . 

6 . 3 . 3  S e x  ro l e s in  p a r e n t a l  c a r e  

6 . 3 . 3 a I n c u b a t io n : an  e s t ima t e  o f  s e x  ro l e s  d u r i n g  i n c u b 

a t i o n  may  b e  g a i ne d  b y  e xami n i n g  t h e  amo unt  o f  t ime  t h a t  

m a l e  and  f em a l e  a r e  v i s ib l e  o ve r  t h e  p e r iod , and  t h e i r  

a c t i v i t i e s . F o r  p a i r s 1 ,  6 ,  GC , a n d  G C 2  ( th e  o n l y  p a i r s  

fo r wh i c h  muc h  d a ta a r e  a va i l ab l e ) , f emal e  v i s ib i l i ty 

d e c l in e d  s ha rp l y  f rom t h e  n e s t -b u i l d i n g  s t a g e , and  whe n  

t h e y  w e r e  p r e s e n t  t h e y  s p e n t  muc h  t i me f e ed i n g . F ema l e s  

6 a n d  G C 2  app e a r e d  to s i t t h ro u g h o u t  th e day , Q l  h a d  

d e f in i t e  n e s t  r e c e s s e s  i n  t h e  mo r n i n g a n d  e v e n i n g , a n d  Q G C  

l e f t  t h e  n e s t  towa r d s  t h e  m i d d l e  o f  t h e  d ay . A l t h o u gh a 

and  Q o f  t h e s e  p a i r s  w e r e  s e e n  t o g e t h e r for  par t o f  mo s t  

p r e s um e d  n e s t  r e c e s s e s ,  t h e  Q s w e r e  a l so s e e n  a l o n e  f o r  

l e n g t hy ( 3 0 - 4 0  m in . )  p e r io d s ; t h e  ab s ent  us a r e  a s s um e d  t o  

have  b e e n  s i t t i n g  o r  i n c u b a t i ng f o r  part  of  t h i s t im e . 



Thu s , th e � B l a c k  S wan  s ha r e s  in  i n c u b a t i o n  d u t i e s  t o  a 

m i n o r  d e g r ee  ( s ee  a l so D e l a c o u r  1 9 5 4 ) . 

6 . 3 . 3 b B r oo d i ng : t h e  r o l e s  o f  d and  Q i n  broo d i n g  a r e  

unknown . Howeve r ,  s i n c e  t h e  young  b ro od s a r e  f r e qu e n t l y  

o u t  o f  s i g ht f o r  muc h  o f  the  d a y  wh i l e  t h e  � i s  v i s ib l e  

and  a c t iv e , i t  i s  l i k e l y t h a t  mo s t  b ro o d i n g  i s  b y  t h e · 

a t t e n d a n t  fema l e . 

6 . 3 . 3 c C ar r y i n g : i t  i s  c l e a r  from T a b l e 6 . 3  t h a t  t h e  

c a r r y ing  p ar e n t  i s  a lmo s t  a l ways  ( 1 2 o f  1 3  s i g h t i n g s )  the  

f e ma l e . S in c e  t h e r e i s  a s l i g h t l y  g r e a t e r  c h a n c e  o f  
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s e e i n g  t h e  C l a s s  I b ro o d  w i th both  p a r e n t s  than  w i t h  t h e  9 
a l o ne , t h i s  s ex d i f f e r e n c e  c anno t b e  e n t i r e l y  e xp l a i n e d  b y  

d i f f e r e n t  ava i l ab i l i t y  o f  o n e  p a r en t . 

6 . 3 . 3 d A t t e n d a n c e :  i n  bo t h  1 9 7 8  a n d  1 9 7 9  t h e  C l a s s  I 

bro o d s  w e r e  mo s t  l i k e l y  to  b e  s e en w i th t h e  p a i r , but  

a f t e r  t h i s a t t e nd a n c e b y  both  p a r e n t s  tog e t h e r  d e c r e a s e d  

r ap i d l y . When  s e e n w i t h  o n e  par e n t  o n l y , t h i s  wa s mo s t  

l i k e l y  t o  b e  the  f em a l e ,  t h r o ughout  b o t h  r e a r i n g  p e r i o d s .  

M al e  a t t e n d a n c e  o n  t h e  b r o o d  f e l l  o f f  mo r e  r ap i d l y  i n  

1 9 7 9 , pro babl y b e c a u s e  t h e r e  w e r e  mo r e  f ami l i e s  pr e s e n t  

a n d  s o  a g r e a t e r  n e ed f o r  a g g re s s iv e  b ehav i o u r  away  from 

h i s  f ami l y , t o  keep the  g r o u p s  s ep a r a t e d . T h u s  a t t en d 

a n c e  o n  ( i . e .  c lo s e  a s s o c i a t ion  w i t h ) t h e  g ro w i ng broo d i s  

p r ima r i l y  a 9 duty . 

6 . 3 . 3 e F e ed in g : s in c e  t h e r e  i s  a t en d e n cy f o r  t h e  9 t o  

l e a d  the  f am i l y  abou t , a n d  s i n c e  s h e  s p e n d s ov e r a l l  mo r e  

t im e  w i t h  t h e  young , s h e  i s  mo r e  l ik e l y  t o  l e a d  t h e m  t o  

f o o d , t o  d r a w  the i r  a t t e n t i o n  t o  i t , a n d  p e r h a p s  t o  t e a r  

v eg e t a t i o n f o r  them . 

6 . .  3 f  D e f e nc e : 

b e twe e n  d' and  9 
th e r e  i s  n o  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  

in  t h e  p ropo r t ion  o f  a g gr e s s io n  o c c ur r i ng 

w i t h  and  away  f rom t h e  b r o o d . B o th p a r en t s  move  away 

f r om the  c y g n e t s  i n  t h r e at  o r  a t t a c k .  Howev e r , o v e ra l l  

the  d i s  mor e  v i s i b l e t h a n  t he Q a n d  s p e n d s  mo r e  t ime i n  
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t e r r i t o r i a l  d e fe n c e . App e n d ix  I p r o v i d e s  t h i s  d a t a  f o r  

q1 , t h e  m o s t  v i s ib l e  and  mo s t  a g gr e s s ive  o f  b r e e d ing  p a i r s  

o n  t h e  l a g oo n . I n  a l l  p a i r s , the  � i s the  p r i m e  mover  

i n  brood  d e f e n c e . 

6 . 3 . 4 I n t e r a c t i o n s  w i th o t he r s  

6 . 3 . 4 a  W i t h  o t her  fami l i e s :  b r o o d s  w e r e  nev e r  s e e n to  

appro a c h  c l o s e l y  on  P u k epuke  unti l a f t e r  t h e y  h a d  f l ed g e d  

a n d  l e f t t h e i r  p a r e n t s .  O t h e r  f am i l i e s  w e r e  e i th e r  l e f t  

a l o n e , e sp e c i a l l y  i f  n o t  e n c r o a ch i n g  d e epl y o n  t h e  f ami l y ' s  

s p a c e , o r  e l s e  a t t a c ke d . S ome p a i r s  showed  a d e f i n i t e  

t e n d en c y  to  t h r e a t e n  o r  a t ta c k  ( p a i r s  1 ,  6 ,  G C 2 , R7 ) , 

wh i l e  o t h e r s  d id n o t  i n i t i a t e  c o n f r o n t a t io n s  f r e qu e n t l y .  

I f  the  r e s po n s e to  appr o a c h  w a s  th r e a t e n i n g  o n e  o r  b o t h  

p a r ent s ( bu t  u s u a l l y  t h e  �) m o v e d  o u t  f r o m  t h e  c yg n e t s , 

s o  t h a t  t h e y  w e r e  s ep a r a t e d  f rom a n y  d i spute . I n t e r - f am i l y  

d i s pu t e s  p r i m a r i l y  i n v o l v e d  m a l e s , tho u gh Q s mi g ht a t t e nd 

t h e i r  ma t e s ,  e spe c i a l l y  o n c e  b r oo d s  w e r e  b e c om i n g  i n d epend 

e n t . 

Mo s t  t h r e a t s  o r  a t t a c k s  r e a c h  b r o o d s  o n l y  i f  t h e y  a r e  

a l o ne . O n  P u k epuk e t h i s  s i t u a t i o n  i s  unu s u a l  u n t i l  b r oo d s  

e n t e r  C l a s s  I I I , and e v e n  t h e n  the i r  p a r e n t s  a r e  s t i l l  i n  

t h e  vi c i n i ty . O n  W e s t e r n  S p r i n g s , c y gne t s  a n d  a du l t s  

b e c ome s ep a r a t e d  mo r e  e a s i l y ,  a s  f am i l i e s  m i ng l e  a t  

f e e d in g  s i te s , and c yg n e t s m a y  t h e n  b e  a t t a c k e d  b y  mal e s  o f  

o th e r  f am i l i e s . P ar e n t s  r e s p o n d  to  t h e i r  c y g n e t s '  d i s t r e s s  

c a l l s  i f  i n  t h e  a r e a , b u t  i f  t he y  have  move d o f f  t h e y  may  

no t hear  a nd d o  no t app e a r  t o  n o t i c e  the  ab s e n c e  o f  a 

f am i l y  membe r . O n  o n e  o c c a s i o n  i n  A u c k l an d  I o b s e rv e d  a 

C l a s s  I I I  c y gn et be i n g  h a r a s s e d  by  a d u l t s  and  j uv e n i l e s  

( C l a s s  V I ) , w h i l e  i t s  p a r e n t s  d i d  no t h ing t o  p ro t e c t  i t  

b u t  mov e d  away  r ap i d l y ,  l e av i n g  i t  t o  f o l l ow . 

6 . 3 . 4b W i t h  f l o c k  b i rd s : a g a i n , d i f f e r e n c e s  a r e  app a r e n t  i n  

t h e  b e ha v i o u r  o f  i nd iv i d u a l  p a i r s  ( s e e  a l s o  e h . 3 ,  3 . 3 . 4 c ) . 

T h u s  p a i r s  A ,  P h ,  Ra a nd s om e t im e s  T a n d  8 ( Ta b l e  6 . 4 )  

t o l e r a t e d  t h e  c l o s e  ( < 5 m )  pr e s en c e  o f  f l o c k  b i r d s . T h e y  
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m i g h t  e n t e r  a l ow - i n t e n s i ty t hr e a t  po s ture  b u t  o th e rw i s e  

l e f t  t h e  f l o c k  memb e r s  a l o n e . P a i r s  1 , G C 2 , 6 ( in 1 9 7 8 ) , 

R 7  a n d  7 w e r e  h i gh l y  a g g r e s s i ve towar d s  f l o c k  b i rd s  on c e  

t h e  b r o o d  h a t c he d  and  d i d  n o t  to l e r a t e  any i n t r u s io n s  into  

t h e  f ami l y  a r e a . I n  t h e  c a s e  o f  g1 t h i s  e x t e n d e d  f o r  at  

l e a s t  3 0 - 5 0m a r o u n d  t h e  b r o o d . 

The  r e sp o n s e s  o f  f l o c k  b i r d s  to u n a c c ompa n i e d  c y g n e t s  

a r e  v a r i e d . W h en f ami l y  D h  f i r s t  app e ared  on  t h e  l ag o o n  

( 5 - 6/ 1 2 / 7 8 )  o n e  o f  t he C l a s s I I I  b ro o d  b e c am e  s epa r a te d  

f rom i t s  f am i l y  and sp e n t  2 h . wa n d e r ing  al o n e  amo ng  f l o c k  

memb e r s .  I t s  p ar e n t s  a pp a r e n t l y  d id not h e a r  i t s  

f r e qu e n t  d i s t r e s s  c a l l s .  G e n e r a l l y  o ther  s wa n s  t o l e r at e d  

i t s p r e s e n c e  a n d  a l l ow e d  i t  t o  appro a c h  t o  w i t h i n  l m  o f  

them , b u t  t h e  a o f  a n o n - b r e e d i ng  p a i r  wa s ho s t i l e , thr e a t 

e n i n g  t h e  c y g n e t  3 t im e s a n d  f o l l ow i n g  t h r o u g h  t o  a 

P e c k i n g  L u n g e  o n  o n e  o c c a s i o n . 

C y g n e t s  app e a r  to  e nt e r  the  f l o c k  as  who l e  o r  p a r t  

b r o o d s ,  a l t h o u g h  t h e s e  g roup s m a y  t h e n  b r e a k  down . T h e y  

m i n g l e  r e a d i l y  w i t h  f l o c k  membe r s , o n c e  f l ed g e d , a n d  a r e  

no t t h r e a t e n e d  o r  a t t a c k e d , a p a r t  f rom  min o r  d i sput e s  o v e r  

f e e d i n g  o r  l o a f i ng s i t e s . I d i d  no t o b s e rv e  a n y  h a r a s s -

ment  o f  j uv e n i l e s  i n  t h e  f l o c k . 

6 . 4  D I S CU S S I ON 

6 . 4 . 1  i t i o n  

Rec o g n i t io n  o f  i n d i v id u a l  p a r e n t s  a n d  y o u n g  mu s t  b e  

c en t r a l  t o  p r o l o n g e d  p a r e n t a l  c a r e , e spec i a l l y  i n  p r e co c ia l  

b i rd s .  I f  t h i s w e r e  n o t  s o , p a r e n t s  wou l d  t e n d  to  i n c u r  

l a r g e  c o s t s  i n  t h e  s upp o r t  o f  s t r ang e o f f s p r i n g . M i l l e r 

& Em l e n  ( 1 9 7 5 :  1 4 2 )  s t a t e  t h a t  " To a c h i eve  max im a l  r e l a t i ve  

f i t n e s s  f o r  i t s  g e n e s , a p a r e n t  . . .  m u s t  not  o n l y  c ar e  f o r  

a n d  p r o v i s i o n  i t s  o f f sp r i n g  e f f i c i en t l y  b u t  mu s t  r e f r a i n  

f rom  c o n t r i b u t i ng to  t h e  s u r v iv a l  o f  compe t i n g - g e n e  

c ar r i e r s  a t  t h e  exp e n s e o f  i t s  o w n  reprod u c t i v e  o u tput " .  

C o n s e que n t l y  c o l o n i al s p e c i e s  wou l d  b e  exp e c t e d  t o  po s s e s s  
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m e ch a n i sm s p r even t i n g  t h e  m i n g l i n g  o f  broo d s , u n l e s s  s u c h  

m i n g l i n g  w a s  b e n e f i c i a l . L a z a r u s  & I n g l i s  ( 1 9 7 8 )  f ound 

that P i n k - foo t e d  G oo s e  p a r e nt s wou l d  to l e r a t e  a d d i t io n a l  

s tr a n g e  g o s l i n g s , al t ho u g h  t h e y  d i d  n o t  s a y  o f  wh a t  a g e . 

They  f ou n d  t h a t  a l l  c ompo n e n t s  o f  t h e  parent s '  t ime 

b ud g e t  w e r e  i nd e p e n d e n t  o f  brood  s i z e , s o  t h a t  e x t r a  

i nve s tm e n t  w a s n o t  r e qu i r e d , and s u g g e s t ed t h a t  a po t � n t i a l  

b e n e f i t  o f  a d op t i o n  c o u l d  b e  a r e du c e d  r i sk o f  p r e d a t io n , 

through  t h e  d il u t i on e f f e c t  ( Kr e b s  & Dav i e s  1 9 8 1 ) . G r e a t e r  

brood  s i z e  m i g ht a l so e nh a n c e  f am i l y  domin a n c e  s t a t u s  

( H an s o n  1 9 5 3 ) . 

Th e d e v e l opm e nt o f  r e c o g n i t i o n  d o e s  not  f o l l o w  

i mmed i a t e l y  u p o n  h a t c h i n g  o f  the  y o u n g , but  m a y  e x t e nd o v e r  

a p e r i o d  o f  d ay s .  The  d e v e l opm e n t  o f  par e n t a l  r e c o g n i t io n  

o f  c hi c k s , a t  l e a s t , " ha s  b e c ome g e a r ed thro u g h  n a tu r a l  
s e Le c t i o n  t o  t h e  r a t e  o f  d ev e l opme n t  o f  chi ck  m o b i l i ty , to  

t e r r i to ry s i z e  a nd n e s t  c o n g e s t i o n , and  to o t h e r  s o c i a l  

a nd e co l o g i c a l  c o nd i t i o n s  c ha r a c te r i s ing  t h e  n e s t in g  h a b i t s  

o f  a p a r t i cu l ar sp e c i e s "  ( M i l l er & Eml en  1 9 7 5 : 1 4 0 ) . 

F i l i a l i mp r i nt i n g  i s  b a s i c  t o  t h e  dev e l opme n t  o f  

r e c o gn i t i o n  i n  p r e c o c i a l  c h i c k s . T h e  pr o c e s s  i s  d e s c r ibed  

in  Ch . 5 b u t , b r i e f l y , i s  the  r ap i d  a c qui s i t i o n  of  a 

f o l l o w i n g  re s po n s e  to  s om e  f a i r l y  g e n e r a l i s ed o b j e c t ( s ) and  

a f e a r  or  f l i gh t  r e spon s e  t o  o t h e r , d i f f e r e n t  o b j e c t s . 

T hu s , i n  t h e  Coot  ( F u l i c a a t r a ) f i l i a l  impr i n t i n g  i s  

c ompl e t e  i n  about  2 4 h .  ( A l l ey & B o y d  1 9 5 0 ) , a f t e r  wh i c h  the  

young  c an n o t  b e  t amed  or  h a nd - r e a r ed . Howev e r , the  a u t ho r s  

a l so f o un d  t h a t  the  ado p t i o n  o f  s t r a n g e  c hi ck s , o f  s im i l ar 

a g e  t o  t h e  b ro o d , m i g ht o c c ur f o r  up to  1 4 d . , i mp l y i n g  

t ha t  r e c o g n i t io n  o f  y o u n g  a s  i n d i v i d ua l s  wa s n o t  c o mp l e t ed 

u n t i l  t he n . I n  the  Comm o n  E id e r  o f  the  S a i n t  Lawr e n c e  
e st u a ry , b r o o d s  may m i ng l e  t h r o u g h o u t  the  f l e d g i n g  p er i o d , 

but  p e r ma n e n t  c r e c h e s  a r e  u s u a l l y  fo rmed f rom s u c h  m i x i n g  

o n l y  i n  t h e  f i r s t  d a y s  a f t e r  h a t c h in g  ( Munro  & B e d a rd 

1 9 7 7 ) . I t  i s  n o t  c l e a r  w h e t her  t h i s i s  the  r e s u l t  o f  

f a i r l y  sp e c i f i c impr i n t i n g  o r  o f  e a r l y  r e c o gn i t io n  o f  t h e  

" mo t h e r ' s " c h ar a c t e r i s t i c s .  P r e v e t t  & Ma c i nn e s  ( 1 9 8 0 )  
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found  tha t  t h e  r ar e  adopt ion s o c c u r r i n g  in S now G e e s e  w e r e  

s e e n  o n l y  i n  b r o o d s  l e s s t ha n  7 - l O d . o l d , a f t e r  wh i c h  r e c o g 

n i t ion  o f  t h e  s t r a n g e r s , b y  g o s l i n g s  and  p a r e nt s , l e d t o  

the ir  r e j e c t i o n . E mp e r o r  G e e s e  ( A n s e r i n d i c u s )  w i t h  

" n ewly  h a t c h e d "  y o u n g  m a y  a d o p t  o rp h a n e d  young  o f  s im i l ar 

a g e  ( E i s e n h a u e r  & K i r kp a t r i c k  1 9 7 7 ) . S im i l ar l y , u n d e r  

c o l o n i a l - n e s t i n g  c o nd it io n s  B l a c k  S w a n  cygn e t s  m a y  e n � e r  

c r e ch e s u n t i l  about  1 4 d . o l d . T h i s  l a s t po i n t  i s  imp o r t a n t  

whe n  c o n s i d e r i n g  t h e  a n c e s t r a l  n e s t i n g  hab i t  o f  C .  a t r a t u s  

( C h s . 5 & 7 )  . 

Al t h o ug h t h e r e  a r e  m i n o r  phy s i c al d i f f e r e n c e s  i n  f a c i a l  

app e a r an c e  i n  mo s t  wat e r f owl 

B e w i c k ' s S wa n  ( M .  E van s 1 9 7 7 b ; 

and  m a j o r d i f fe r e n c e s i n  t h e  

D .  S c o t t  1 9 7 8  ) - r e c o g n i t i on 

o n  the  b a s i s  o f  vo c a l  c h a r a c t e r i s t i c s i s  w id e spr e a d  and  

pro bably  of  m a j o r imp o r t an c e . T h i s i s  true  for  o th e r  

g ro up s  a s  we l l : b o t h  Rowl e y  ( 1 9 8 0 : G a l ahs ) and  B ee c h e r  e t  

a l . ( 1 9 8 1  a & b :  B an k  S wa l l ow s )  f ou n d  that  adu l t - y o u n g  

r e c o g n i t i o n  c e n t r e d  o n  " s i g n a tu r e "  c a l l s  p e c ul i a r  t o  e a c h  

i n d ivi d u a l n e s t l i n g . Cowan  ( 1 9 7 3 , 1 9 7 4 )  s howed  t h a t  

i nd iv i du a l  r e c o g n i t io n  o f  p a r ent s by  y oung C a n a d a  G e e s e  

d e p e n d e d  o n  a ud i to r y  and  v i s u al c ue s , and  t h a t  a u d i to r y  c u e s  

w e r e  o f  m o st  impo r t anc e . S im i l a r l y  C o l l i a s  & C o l l ia s  

( 1 9 5 6 )  f o u n d  t h a t  s p e c i f i c  c o n ta c t  a n d  di s tr e s s  c a l l s 

m a i n t a i n e d f am i l y  c o h e s ion  i n  C a nv a s b a c k s  ( A y t h y a  v a l i s i n 

e r i a )  a n d  B l u e - w i n g  T e a l  ( A n a s  d i s co r s ) , a n d  c o u l d  

p r e s umab l y  b e  u s e d  t o  i d e nt i f y  i n d iv idual s ( s e e  a l s o  K e a r  

1 9 7 2 ) . I n  B l a c k  S w an s a l s o  aud i to r y  cue s a r e  i mpo r ta n t ,  

g i v e n  th e g e n e r a l  s im i l a r i ty o f  appe a r a n c e , a nd i n d i v i d u a l  

d i f f e r en c e s  i n  c a l l s  m a y  be  d e t e c t e d  by  t h e  hum a n  e ar .  The  

h i ghl y v o c a l G r e e t i n g  a nd T r i umph c e r emon i e s  a r e  c e n t r a l  t o  

c o h e s i on o f  p a i r  a n d  f am i l y . described pp 104-105) 

6 . 4 . 2  S i g n i f i can c e  o f  f am i l y  b e h av i o ur 

The  m a i n t e n a n c e  o f  f am i l y  c o h e s i o n  h a s i mp o r t a n t  

s u rvival  v a l ue . P r ev e tt & M a c i n n e s  ( 1 9 8 0 )  l i s t a numbe r  

o f  f a c to r s  r e l at i n g  t o  t h e  s ur v i v a l  v a l ue o f  f am i l y  

behav i o u r  i n  S no w  G e e s e :  pro t e c t io n  f r om p r e d at o r s ; 
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i n c r e a s e d  f e e d ing  t im e  f o r  j uv e n i l e s , through  p a r e n t al 

pr o t e c t i o n  a nd i n t e r v e n t i o n  i n  d i spu t e s ; i nc r e a s ed a c c e s s  

to  f o o d  and  o th e r  r e s o u r c e s , s i n c e  f am i l i e s  have  h i g h e r  

d o m i n a n c e  s t a tus  t h a n  non- fami l y  b i rd s ;  l e a r n i n g  o f  

m i gr a t i o n r o u t e s and  w i n t e r i n g  s i te s .  D e  Jo n g  & B a c o n 

( 1 9 7 9 )  a n d  D .  S c o t t  ( 1 9 8 0 )  a r r iv e d  a t  s i m i l a r  c o n c l u s i o n s  

i n  the i r  r e s p e c t i ve  s tud i e s o f  M u t e  a n d  Bew i c k ' s  S wa n s . 

B r o o d ing  a n d  c ar r y i n g  by p a r e n t s a r e  a l so o f  v a l u e , s i n c e  

v e r y  y o u n g  c y gn e t s  t i r e  e a s i l y  a n d  c a n n o t  cope  w i t h  c o l d  

o r  wet  c o n d i t i o n s  ( L i c k  e r  s 1 9 7 7 ) . c a r rying  i s  c ommon 

o n l y  in t h e  non - mi g r a to r y  Mute , 

S w a n s ( Jo hn s g ar d  & K e a r  1 9 6 8 ) . 

B l a c k  and B l a c k - n e c ke d  

I t  i s  tho u g h t  t h a t  y o u n g  
o f  t h e  o th e r  spe c i e s  a r e  l e s s  e xpo s ed to p r ed a t o r s  and  

g r ow t o o  r a p i d l y  for  c a rry i n g  t o  be  o f  mu c h  b e n e f i t . 

A l t h o u g h  p a r e n t s g a i n  f rom c a r e - g iv i n g , t hr o u g h  

e n s u r i n g  s u c c e s s f ul  r epro d u c t i on o f  t h e i r  g e n e s ,  t h e y  mu s t  

a l so i n c u r  c o n s id e r a b l e  c o s t s  i n  t e rms  o f  t h e  t ime  and  

e n e r gy i n v e s te d  i n  b r o o d  c ar e . D .  S c o t t  ( 1 9 8 0 )  f o und  

that  the  c o s t s  t o  B ew i c k ' s  Swan  p a r e n t s  were  g r e a t e s t  

e a r l y  i n  t h e  w i n t e r , o n c e  f am i l i e s  h a d  r e a c h e d  t h e i r  

w i n t e r i n g  g round s .  Comp a r e d  t o  n o n - f am i l y  p a i r s , p a r e n t s  

s p e n t  mo r e  t ime  in  t h r e at po s tu r e s  ( s e e  a l s o  L a z ar u s  & 

I n g l i s  1 9 7 8 ) , h a d  h i g he r  f r eque n c i e s o f  aggr e s s i o n , and  

spent  l e s s t ime  f e e d i n g ; m a l e s ,  but  n o t  femal e s , 

w e i g h t  mo r e  s lo w l y . C a r e , a nd th e r e f o r e  c o s t s , 

i n  the  s e c o n d  ha l f  o f  t h e  w i n te r . 

g a i ne d  

d e c l i ne d  

Ma l e  a n d  f em al e  p a r e n t s have  d i f f e r e n t  i nv e s tm e n t s  a n d  

c o s t s o v e r t h e  b r e e d i n g  s e a so n  ( Tr iv e r s 1 9 7 2 ) . L a z a r u s  & 

I n g l i s  { 1 9 7 8 )  f o un d  t h a t  o n l y  t h e  f em a l e  P in k - f oo t e d  Go o s e  

i n c u b a t e s , l o s i n g  3 0 %  o f  h e r  body  w e i g ht o v e r  t h e  i nc ub a t i o n  

p e r i o d . S h e  mu s t  s p e n d  m u c h  t ime  f e e d i n g  o n c e  i n c ub a t i o n  

i s  ove r . A m a l e  l o s e s  o n l y  1 7 %  o f  body  w e i g h t  o v e r  t h e  

s ame  p e r i o d , a n d  s o  h a s  l o w e r  f e ed in g  r equ i r e m e n t s . O n c e  

t h e  broo d h a s  h a t c h e d  h e  s p e n d s  mu c h  mo re  t im e  t han  h i s  

m a t e  i n  v ig i l a n t  p o s t ur e s , wa t c h i n g  m a i n l y  f o r  p r e d a t o r s .  

T h e  a u t h or s  f ound  that  t h e  g a nd e r ' s  g r e a t e r  i nv e s tm e n t  a n d  

c o s t s  d u r i n g  t h e  f l e d g i n g  p e r i o d  c ompl eme nt  t h e  f e m a l e ' s  
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f rom  it . 

The  c o s t s  o f  c a r e  t o  t e r r i to r i a l  B l a c k  S wa n s  o n  
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P ukepuk e L a g o o n  are  n o t  c l e a r . The  amount  o f  t ime s p e n t  

i n  a g on i s t i c  behavio u r , b e f o r e  a n d  wh i l e  broo d s  a r e  

p r e s e nt , i s  m o r e  t han  f o r  f l o c k  b i r d s  ( Ch .  3 ) . Th e 

propo r t i o n  o f  v i s i b l e  t ime s p e n t  f e e d ing  i s  c o n s id e r a bl y 

l e s s ,  but  t h i s e s t im a t e  d o e s not  a l low  f o r  t im e  spe nt 

f e e d i n g  w h i l e  h i d d e n  i n  t h e  r aupo . App a r ent  i n v e s tment  i n  

a g g r e s s io n  d o e s  n o t  d e c l i n e  u n t i l  b r o o d  d i s i n t e g r a t i o n  

b e g i ns , a b o u t  4 mo n t h s  a ft e r  ha t c hi n g  ( App e nd i x  I ) , and  
t e r r i to r i e s  a re ma i n t a i n e d  u nt i l  t h i s t ime ( Ch .  3 ) , 

a l though  t h e i r  s i z e  m a y  d e c r e a s e  m a rk e dl y .  

The  P u k ep u k e  b i r d s  s how a d i s t in c t  d iv i s io n  o f  l abour  i n  
f am i l y  c a r e . A l t h o u g h  t h e  s ex e s s h a r e  i n c ub a t i o n  t o  some  

e x t e n t , t he f ema l e  h a s  t h e  g r e a t e r  i nv e s tment  ( 6 . 3 . 3 a ) . 

O n c e the  b ro o d  h at c h e s  t h e  f ema l e spe n d s m o r e  t ime  w i th 

t h e  c y g n e t s  t ha n  the  m a l e ,  o f t e n  f e e d i n g , w h i l e t h e  ma l e  

c o n t i nu e s  a c t iv e  i n  d e f e n c e  ( 6 . 3 . 3  d & f )  B r oo d i ng a n d  

c ar r y ing  a r e  l a r g e ly t h e  f em a l e ' s  r e s po n s i b i l i ty , a n d  

ove r al l  h e r  i nv e stme n t  i n  t h e  y o u n g  i s  p r o b ab l y  s l i g h t l y  

g r e at e r  t h a n  t h a t  o f  t h e  ma l e  ( Tr iv e r s  1 9 7 2 ) . 

Mu c h  o f  t h e  p o s t - h a t c h i n g  i nv e s tm e nt o n  P u k ep u k e  go e s  

i n to k e ep i ng f am i l i e s  s epa r a t e  f r om e a c h  o th e r  a nd t o  s om e  

e x t e n t  f r o m  f l o c k  b ir d s  ( Ch .  3 ) . Wh i l e  c y g n e t s  a r e  y o u n g  

( C l a s s  I - I I )  the  b e n e f i t s  o f  s ep a r a t i o n  a r e  c l e a r : a 

r e d u c t i o n  o f  f e e d i ng c ompe t i t i o n , s i n c e  s u i ta b l e f o o d  

s o ur c es f o r  y o u n g  c h i c k s ( e sp e c i a l l y  tho s e  y e t  i n c a p ab l e  

o f  f e e d i n g  i n  d eep w a t e r )  a r e  d i s c r e t e  a n d  r e l a ti v e ly 

f i n i t e . O l d er b r o o d s ,  app a r e n t l y  u t i l i s in g  t h e  s am e  f o o d  

s o ur c e s  a s  a d ul t s , ma y b e  l e s s i n  n e e d  o f  t h i s i n v e s tm e n t , 

a l though  k e e p i n g  s am e - a g ed c yg n e t s  a p a r t  wou l d  r e du c e  p e e r 

g r o up c ompe t i t i o n . W i d e  s ep a r a t i o n  o f  b ro od s  w o u l d  a l s o  

r ed uc e t h e  l i k e l ihood  a nd e f f e c t s o f  h a r a s s me n t  by  o t h e r  

b r e e d e r s . S u c h  a r e du c t io n  wou l d  a l so r e s u l t  f ro m  t he 

o b s e rv e d  t e n d e n c y  f o r  a d u l t s  t o  move  a way from  t h e i r  y o u n g  

i n  o rd e r  t o  m e e t  o r  p r e s e nt  t hr e a t s . 
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6 . 4 . 3  E f f e c t s  o f  p a r e n t a l  s t a t u s  

P a r e n t a l  d om i na n c e  m a y  a f f e c t  t h e  d e gr e e  a n d  n a tu r e  o f  

s o c i a l e n c o u n t e r s a n d  o f  b r e e d i n g  s u c c e s s , i n  and  o u t  o f  

f l o c k s . H a n s o n  ( 1 9 5 3 )  s t a t e d  th a t  f a mi l y  s t a t u s  i n  a 

C a n a d a  G o o s e  f l o c k  w a s  d ep e n d e n t  o n  f am i l y  s i z e , s u c h  t h a t  

l a r g e r  f am i l i e s  g e n er a l l y  domin a t e d  

Rav e l i n g  1 9 7 0 ) . La z a r u s  & I n g l i s  

sma l l e r  ( s e e  a l s o · 

( 1 9 7 8 )  a g r e e d , f in d i ng 
a l s o  t h a t  famil i e s  d o m i n a t e d  p a i r s  and  pa i r s  d o mi n a t ed 

s i n g l e  b i rd s . S i z e  a n d  p e r s o n a l i t y  o f  i n d i v i d u a l  g a n d e r s  

w e r e  o f  l e s s er i mpo r t a n c e . Howev e r , ind iv i d u a l  c ha r a c ter -

i s t i c s  a r e  imp o r t a n t  i n  d o m i n anc e r e l a t ion s h i p s  in  t h e  

p r e - f am i l y  ( pa i r  o n l y )  s t a g e  and i n  tho s e  s pe c i e s  w h e r e  

j uv e n i l e s  do  no t j o i n  t h e  pa r en t s ' d i spute s .  C o l l i as & 

J a h n  ( 1 9 5 9 )  f o un d  th a t  t h e  mor e  d o mi nant  m a l e C anad a G e e s e  

h a d  a b e t t e r  c h a n c e  o f  p a i r i n g  a n d  b r e ed i n g  s u c c e s s f u l l y .  

F o r  B l a c k  S w a n s  B r a i th wa i t e  ( 1 9 8 l b )  n o t e d  t h a t  c ap t i v e  

b i r d s o f  s t a b l e  a s s o c i a t io n s  w e r e  d om i n ant  to  o t h e r  a s so c -

i a t i o n s a n d  h a d  a g r e a t e r  r e a r i ng  s u c c e s s . The i r  

t e r r i to r i e s  w e r e  avo i d e d  and the i r a t ta c k s  w e n t  u na n sw e r e d , 

e v e n  i f  t h e  v i c t im s ' o f f sp r i n g  we r e  i nvol v e d . On  

P u k epuk e ,  i f  t e r r i to r y  s i z e  and  f r e qu e n cy of  a g g r e s s iv e  

d i sp l a y , b o t h  b e f o r e  a n d  dur i ng b r o o d  pr e s en c e , a r e  u s ed a s  

i n d i c a to r s o f  d o m i n a n c e ,  t h e n  �1 w a s t h e  d o m i n a n t  p a i r  in  

b o t h  y e a r s  u n d e r  s t ud y . The y  s u c c e s s fu l l y  r ea r ed l a r g e r -
t ha n - a v e r a g e  b r o o d s i n  1 9 7 8  a n d  1 9 7 9  ( 6  & 7 ,  c . f .  x = 4 . 0 

& 3 . 5 ) . C onv e r s e l y , a l l  brood  A a n d  Ra c y g n e t s  d i e d  i n  

1 9 7 9 ; the i r  p a r e n t s  s p e n t  l i ttl e o r  n o  time  d e f e n d i n g  them  

f r o m  f l o c k  a nd t e r r i to r i a l  b i rd s , a v o i d ing c o n f r o n t a t i o n s  

i f  po s s ib l e . P a i r  R a  h a d  n o  appa r en t  d e f e nd ed a r e a . 

B o t h  c omp e t i t io n  and  h a r a s sm e n t  m a y  h a ve c on t r i b u t e d  t o  t h e  

c y g n e t s ' d e a t h s . F am i l i e s  T ,  8 ,  a n d  R 7  a l so d i s appe a r ed 

f ro m  t h e  l ak e , b u t  a s  u n i t s ; they  may  have  l e f t  t h e  a r e a , 

d i e d , o r  s imp l y  b e c om e  mo r e  r e t i r i n g , prob a b l y  a s  a r e s u l t  

o f  i n t e r a c t i o n s  w i t h  o th e r , mo r e  d o m i nant  p a i r s . 

C o n s i d e r i ng w a t e r f o w l  i n  g e n e r a l , P a t t e r s o n  ( 1 9 7 6 : 1 4 0 )  

s u g ge s t e d  tha t  " S oc i al i n te r a c t i on wi thin  a pop u l a t i o n  c a n  

b e  co n s i d e r ed a s  an i n t e rme d i a t e  v a r i ab l e  r e l a t in g  
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popu l a t i o n  s i z e  o r  output  t o  some u l t imate  v a r i ab l e , s u c h  

a s  f oo d  s upp ly , a n d  an  a l t e rn a t i ve t o  d i r e c t  c omp e t i t io n  
for  the  r e so u r c e  i t s e l f " . A g g r e s s iv e  inte r a c t io n s  b e tw e en 
b r e e d e r s c o u l d  s e t  up a d omi n a n c e  h i e r ar c hy among  t hem , 

s er v i n g  t o  l im i t  p r od u c t i o n  b e c a u s e  d omin ant  b i rd s  f o r c e  
o th e r s  t o  l e s s  favourab l e  l o c a l e s . Thi s app a r e n t l y  

o c cu r r e d  o n  P u k ep uk e , i n  1 9 7 9 , wher e g1 d e f end ed  a l a� g e  

t e r r i to r y  and o t h e r  b r e ed e r s  w e r e  r e s t r i c t e d  i n  w h e r e  they  

could  n e s t ,  but  s t i l l  b r ed s u c c e s s fu l l y  o n  t h e i r  s m a l l e r 
a r e a s . I t  i s  l i k el y  t h a t  more  p a i r s  cou l d  b e  s upp or t ed 

o n  t h e  l ar g e  s i t e  now c l a im e d  by  a s i n g l e  a g g r e s s i v e  p a ir 

( Ch . 7 )  . I n  add i t io n , a g gr e s s i ve  i n t e r a c t i o n s  b e t we e n  

p a r e n t s  c o u l d  d e c r e a s e  t h e  r e ar ing  s u c c e s s  o f  subor d i n a t e  

p a i r s  t h r o u g h  har a s sme n t  o r  comp e t i t i o n . I nt er a c t i o n s 

b e tw e e n  t h e  b r o od s t h em s e l v e s ,  m i ng l i n g  d u r i n g  p a r e n t a l  

d i sp ut e s , m i g h t  a l s o  a f f e c t  c y g n e t  mo r t al i ty ( P a t t e r so n  

1 9 7 6 )  . 

6 . 4 . 4  D u r a t i o n  o f  f am i l y  b e h av i o u r  

The  d u r a t i o n  o f  f am i l y  b e h av i o u r  var i e s . I n  mo s t  

An s er i n a e  ( e . g .  E l d e r  & E l d e r  1 9 4 9 ; H an so n  1 9 5 3 ; P r ev e tt & 

Mac i nn e s  1 9 8 0 ;  D .  S co t t  1 9 8 0 )  adu l t s  a nd y o u n g  r em a i n  

t o g e t h e r  f o r  at  l e a s t  t h e  f i r s t  w i n te r , m i g r a t in g  t o g e th e r  

t o  t h e  w i n t e r in g  g round s . Eve n in  t he s ed e n t ar y  Mu t e  S wa n  

f am i l i e s  may  w i nt e r  a s  a u ni t . A s  d i s c u s s ed e ar l i er ( 6 . 4 . 2 ) 

t h e r e  a r e  o b v i o u s  advan t a g e s  to th i s  p r o l o n g e d  c o h e s io n . 

E l d er & E l d e r  ( 1 9 4 9 )  s u g g e s t ed t h at s ma l l  f l o c k s  o f  

C a n a d a  G e e s e  we r e  s i ng l e  f am i l y  u n i t s , and  l ar g e r  g ro u p s  a n  

ama l g am a t i on o f  t he s e . Th e s it u a t i o n  in B l a c k  S w a n s  i s  

n o t  a s  c l e ar - c u t  ( Ch .  2 ,  2 . 4 . 1 ) . I o b s e rv e d  g r oup s 

j o i n in g  t h e  P uk epuke  f l o c k  t hat  w e r e  o bv io u s l y  f am i l y  u n i t s , 

o f  two a d ul t s  and  3 - 6  r e c en t l y - f l e d g e d  j uv e n il e s .  H ow e v e r , 

o f  t h e  b ro o d s o r i g i n a t i n g  o n  or  a r o und P u k epuke  L a g o o n , 

brood  l and  p o s s i b l y  b r o o d  6 ent e r e d  the  f l o c k  i nd ep e n d e n t l y  

o f  t h e i r  p ar e nt s ,  who r em a i n e d  t o  mou l t  o n  t h e  l ak e . 

F am i l y  D h  al s o  app e ar ed t o  b r e a k  up b e fo r e  e n t e r i n g  t h e  

f l o c k , t h e  4 j uv e n i l e s t r av e l l i n g  t o g e th e r  bu t apa r t  f rom  
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a ny a d ul t s .  Thus  f am i l y  c o h e s io n  l a s t s  u n t i l  the  c y g ne t s  

f l e d g e , a t  about  l OO d . o l d . Re c o gn i t i on o f  f am i l y  

memb e r s  m a y  p e r s i s t  f o r  mu c h  l o ng er  ( 6 . 3 . 2 g ) . T h e r e  w a s  

no  h ar a s s m e n t  o f  n e w l y - j o i ne d  j uv e n i l e s  by a d u l t  f l o c k  

m embe r s . 

T h e r e  i s  no o b v i o u s  b e h a v io ur p r e c ip i t a t i n g  te rmi n a t 

i o n  o f  t h e  p a r e n t - c y g n e t  b o n d  i n  Puk epuke f ami l i e s  ( c . f .  

M a c S w in e y  1 9 6 6 ) . P a r en t al  a g gre s s i o n  towa r d s  t h e  b r o o d  

w a s  not  s e e n ,  a l th o u g h  i n t r a - brood  d i sput e s  w e r e  r e c o r d e d  

( Ch .  5 )  a n d  m ay h a v e  c o n t r i bu t e d  t o  o b s erved  b r o o d -memb er  

s ep a ra t i o n  p r i o r  to  the  a d u l t -young  b r eak . S ib l i n g  

c o n f l i c t s may , thro u gh d e t e rm i n i n g  r ank  o r de r , h ave  a n  e f f e c t  

o n  t h e  a m o u n t  o f  c a r e  r e c e i v e d  from  p a r ent s .  T h i s  c o u l d  

be  r e f l e c t e d  in  o r d e r  when  f o l l ow i n g  ( C h .  5 )  a n d  p ro x i m i t y  

t o  p a r e n t ( s ) , s in c e  c y gn e t s  o n  t h e  o u t s k i r t s  o f  t he group 

wou l d  b e  mo r e  e xpo s e d  t o  h a r a s sment  by  othe r s  ( d e Jong  & 

B a c o n  1 9 7 9 ;  D .  S c o t t  1 9 8 0 ) . 

F i n a l  f a m i l y  d i s i n t e g r a t ion  may b e  due  to  a c omb i na t 

ion  o f  i n c r e a s ing  c y g n e t  i nd epend e n c e ,  ind i c a t ed by a 

g row ing  t e nd e n c y  o n  the i r  p a r t  to t r ave l a l o n e , un i n f l u e n c e d  

b y  p a r e n t a l  moveme n t s , a n d  a s im i l a r l y  inc r e a s i n g  t e nd e nc y  

( Ta b l e  &3 ) f o r  both  p a r e n t s  t o  l e ave  o l d e r  iuv e n i l e s  a l o n e  

f o r  l e n g t hy p e r i o d s  o f  t ime . T h e  u l t imat e r e su l t  i s  a 

r e l a t i v e l y  p e a c e ful f ami l y  s epara t i o n . 
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C h ap t e r  7 

S Y N TH E S I S  

7 . 1  I N T R O D U C T I O N  

A n u m b e r o f  ma j o r p o i n t s a r i s e  f r om t h e  d a t a  a n d  

d i s c u s s i o n s  o f  t h e  p r e v i o u s  c hap t e r s .  T h e s e  r e l a t e  t o  

( 1 )  t h e  ob s e r v a t i on , d e s c r ip t i o n  and i n t e rp r e t a t i o n  o f  

p r e v i o u s l y  u n k n own , o r  po o r l y  d e s c r ib ed , b eh av i ou r  p a t t e r n s ; 

( 2 )  t h e  u s e  o f  b e h av i o u r a l  d a t a  i n  a f f i r m i n g  t ax o n om i c  

r e l a t i o n s h ip s  w i t h i n  t h e  g e nu s C y g n u s ; 

( 3 )  d e t e rm i n a t i o n  o f  t h e  l i k e l y  a nc e s t r a l  b r e ed i n g  m o d e  

o f  C y gn u s  a t r a t u s ; 

( 4 )  d i s c u s s i o n o f  t h e  s ep a r a t i o n  i n t o  c o l o n i a l  a n d  

t e r r i to r i a l  b r e e d i n g  m o d e s  i n  N e w  Z e a l a nd a n d  Au s t r a l i a , h ow 

t h e s e  d i f f e r e n c e s  a r e  m a i n t a i n e d , a n d  s om e  o f  t h e  l i k e l y  

b e ha v i o u r a l  d i f f e r e n c e s  b e tw e e n  t h e  two f o r m s ; 

( 5 ) t h e  annu a l  c y c l e s  o f  b e h av iou r , p a r t i c u l a r l y  

b r e e d i n g  a c t i v i t i e s , s e e n  i n  t h e  B l a c k  S w a n ; 

( 6 ) c o n s e qu e n c e s  o f  t h e  t e r r i t o r i a l  b r e e d i ng m o d e  

o p e r a t i n g  on P u k e p u k e L a g o o n , a n d  s u g g e s t i o n s  f o r  m a n a g e m e n t  

o f  t h e  p o pu l a t i o n  t h e r e . 

7 . 2  B EH A V I OU R  P A T T E RN S  OF T H E  B LA C K  SWAN 

7 . 2 . 1  A c h i e v e me n t s  of t h i s  s tu d y  

A l t ho u g h  s ome  w o r k  h a s  b e e n d o n e  b y  o t h e r  a u t ho r s o n  

t h e  e th o l o g y o f  C .  a t r a t u s  ( B r a i t hw a i t e  1 9 7 0 , 1 9 8 l b ;  B r a i t h 

w a i t e  & F r i t h  1 9 6 9b ; D e l a c o u r  1 9 5 4 ; F r i t h  1 9 6 7 ; J o h n s g a r d 

1 9 6 5 ; P o u l s o n  1 9 4 8 ; T i n g ay 1 9 7 4 ) , a f u l l d e s c r i p t i o n o f  i t s  

b e h a v i o u r  p a t t e r n s  h a s  n o t  b e e n g i v e n . 

My r e s e a r c h  h a s  p r o v i d e d  d e s c r ip t i o n s  a n d  p r e l i m i n a r y  

a n a l y s e s  o f  t h e  b e h a v i o ur p a t t e r n s  e x h i b i t e d  b y  b o t h  f l o c k  

b i r d s  a n d  b r e e d e r s  i n  a s i t u a t i o n  wh e r e  b r e e d i n g  p a i r s  

o c c u p y  r e l a t ive l y  l ar g e , d i s c r e t e  t e r r i t o r i e s . Co u r t s h i p , 



2 3 6  

p a i r - b o n d i n g  a n d  b r e e d i n g  b e hav i o u r ; a g g r e s s i o n a n d  t e r r i t 

or i a l i t y ; c y g n e t  g r o w t h  a nd d ev e l o p m e n t ; a n d  f am i l y  r e l a t 

i o n s h i p s  a r e  e x ami n e d , a s  w e l l  a s  b a s i c  t i m e - a c t iv i t y 

b ud g e t s  a nd f l o c k  a c t i v i t i e s . T h e  o n l y  a c t s  w h i c h  c o u l d  

n o t  b e  d i r e c t l y  o b s e r v e d  w e r e  t ho s e  o f  ne s t - bu i l d i n g , i n c u b 

a t i o n  a n d  b r oo d i ng , a n d  a n y  r e l a t e d  d i sp l a y s , w h i c h  o c c u r r ed 

w i t h i n  a n d  w e r e  h i d d e n  b y  t h e  s ho r e l i n e  ve g e t a t i o n . 

A n  o bv i o u s  app l i c a t i o n o f  t h e s e  d a t a  i s  t h e i r  u s e  a s  a 

b a s i s f o r  c o mp a r i s o n  w i t h  c o l o n i a l - n e s t i n g  s w a n s , t o  i n d i c a t e  

q u a n t i t a t i v e  a n d  qu a l i t a t i v e  s i m i l a r i t i e s  a n d  d i f f e r e n c e s  i n  

t h e i r  b e h a v i o u r . 

b e  c o n s i d e r e d . 

D i s s im i l a r i t i e s  i n  e nv i ro nm e n t s  mu s t  a l s o  

7 . 2 . 2  D e s c r i p t i o n  a n d  i n t e rpr e t a t i o n  

T h e  e x i s t i n g  d e s c r ip t i v e  wo r k  i s  n o t  a l wa y s c o m p l e t e . 

T h i s c r i t i c i sm e x t e n d s t o  s e x u a l , a g o n i s t i c , a n d  p r e - f l i g h t  

b e h a v i o u r  p a t t e r n s . 

A .  P a i r - r e l a t e d  b e h a v i o u r  

B l a c k  S w a n  c opu l a t o r y  a c t i v i t y  i s  d e s c r ib e d  i n  t h e  

l i t e r a t u r e  a s  a s imp l e  d i sp l a y s e q ue n c e wh e n  c omp a r e d  t o  t h a t  

o f  t h e  Mu t e  S w a n  ( B r a i t h wa i t e  · 1 9 8 l b ; J o h n s g ar d  1 9 6 5 ) , c o n s i s t 

i n g  s o l e l y  o f  m u t u a l  h e a d - a n d  n e c k - d ipp i n g ,  wi t h  a p o s t -

c op u l a t o r y  c a l l  and  s i n g l e  d i s p l ay f o l l o w i n g  t r e ad i ng . I 

h a v e  f o u n d  i t  t o  b e  mo r e  c o mp l e x  a n d  m u c h c l o s e r t o  C .  o l o r ' s  

d i sp l a y . T h e  l a t t e r  c o n t a i n s  t h e  f o l l ow i n g e l em e n t s : 

d ip p i n g  o f  t h e  h e a d  o n l y  ( = H e a d - D ip i n  c .  a t r a t u s ) , a n d  o f  

bo t h  h e a d a n d  n e c k  ( = N e c k - D i p ) ; h e a d - s h a k i n g  o n  r a i s i n g  t he 

h e a d  f r o m  t h e  w a t e r  ( = H e ad - S ha k e ) ; mu t u a l  n e c k  e r e c t i o n  

( = F a c i n g  To g e t h e r ) ; o c c a s i o n a l r i t u a l i s e d  p r e e n i n g  - f o rm 

n o t  s t a t e d ; m o r e  f r e qu e nt r i t u a l i s ed rubb i n g  o f  t h e  h e ad 

a g a i n s t  f l an k  o r  b a c k  ( = Ch e e k - Ru b - L a t e r a l - P r e e n ) ; r i tu a l i s e d 

d abb l i n g  o r  b o t t o m  f e ed i n g  ( w h i c h  I h ave n e v e r  o b s e r v e d  i n  

C .  a t r a t u s  a l t ho u g h  L i n d  ( 1 9 5 9 )  s u g g e s ted  a f e e d i n g -m o v e m e n t  

o r i g i n  f o r  s om e  s w a n  d i s p l ay s ) ; a n d  a po s t - t r e a d i n g  c a l l  a n d  

po s t u r a l  d i s p l ay ( B o a s e 1 9 5 9 ; H u x l e y  1 9 4 7 ; J oh n s g a r d  1 9 6 5 ) . 

Comp a r i s o n  w i th d a t a  p r e s e n t e d  i n  C h . 4 ( 4 . 3 . 3 ) w i l l  s h o w t h a t  

t h i s  s e r i e s  o f  a c t s  i s  i nd e e d  v e r y  s im i l a r  t o  t h a t  o f  t h e  

B l a c k  S w a n . I n  ad d i t i o n , I h a v e  s e e n  s o m e  d i s p l a y s  i n  B l a c k  
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S w an c op u l a t io n s  wh i c h  w e r e  p r e v i o u s l y  not  r e c o r d e d  a t  a l l  

in e i t h e r  s p e c i e s : c r o s s i ng o f � n e ck over  9 ,  a n d  v i c e  

v e r s a , d ur i ng H e ad - a n d  N e c k - D ipp i n g , and N ibb l e - P r e e n i n g  

o f  the  9 ' s  n e c k  b y  h e r  p a r t ne r .  

B o t h  o f  t h e s e  n e w l y- d e s c r i b e d  d i sp l a y s a r e  l i ke l y  to  b e  

d e r iv e d  f rom  Mou n t ing  a n d  t o  s i gn a l  the �· s i n t en t i o n  t o  d o  

s o . T h e  d i sp l ay comp o n e n t  �/ 9 p u sh e s  the  9 down  i nto  t h e  

w a t e r  a n d  m a y  s t i mu l a t e  h e r  to  e n t e r  the p r o n e  p o s i t i o n  

p r i o r  t o  Moun t i n g . I n  t he f o r m  a/Q dur i n g  t h e  N e c k - D ip 

d i s p l a y , i t  h a s  a s i g n i f i c a n t  e f f e c t  on t h e  s u b s e q u e nt p e r 

f o rman c e  o f  9P RO ,  a l t hough  o t h e r  Q a c t s  m a y  a l so f o l l ow 

( T ab l e  4 . 8 a ) . T h e  o c c a s io n a l  p e r f o rmanc e o f  9 1 �  i s  l e s s  

e a s y  t o  e xp l a i n ; i t  may  b e  a n  a c c i d e ntal  o c cu r r en c e . 

N ibb l e - P r e e n - P a r t n e r  i s  a l s o  a Moun t i ng-d e r i v e d  d i sp l ay , 

s i mi l a r  to  t h e  a c t i on  o f  g r a sp i n g  a t  the Q ' s  n e c k  f e a t h e r s  

dur i n g  Mo un t i n g  a n d  Tr e ad i n g . H ow ever , i t  i s  l i nk e d  o n l y  

w i t h  N e c k -D ip b y  t h e  Q ( Tab l e  4 . 8 a )  a n d  d o e s n o t l e ad 

imme d i a t e l y  to  t h e  Q c opul a to r y  po s i t ion . 

P r e c op u l a to r y  d i sp l ay s  ar i s i n g  f rom p r e e n i ng a n d  

b a t h i n g  a r e  u n i v er s a l  i n  t h e  An s e r i n a e , a l th o u g h  d i f f e r e n c e s  

e x i st  i n  t h e i r  f i n e r  d e t a il s a n d  i n  t h e  po st - t r e ad in g  

p o s tu r e  a n d  c a l l . Thu s Co l l i a s  & J ahn ( 1 9 5 9 )  d e s c r ib e  what  

are  b a s i c al l y  b a t h i ng movem e n t s  in  C anada  G e e s e , i n i t ia t e d  

b y  � or 9 ·  T h e y  emph a s i s e t h a t  t h e  p a i r  i s  l e a st l i k e l y  t o  

b e  d i s tu r b e d  i f  m a ti n g  o n  t h e i r  own  t e r r i t o r y , i nd i c a t i n g  the 

impo r t a n c e  o f  a t e r r i t o r y  f o r  su c c e s s ful br e e d i n g  in t h i s  

spe c i e s  a t  l ea s t .  ( I  f ound t h a t  B l a c k  S w a n  c o p u l a t i o n s ,  

bo t h  o n  t e r r i t or i e s and  i n  t h e  f l o c k , might  s om e t im e s b e  

c l o s e l y  o b s e rv e d  but  n o t  i n te r fe r e d  with , a l t ho u g h  B r a i th 

wai t e  ( l 9 8 l b )  a s s er t s  t h a t  n ea rb y  s w a n s  a r e  s tr o n g l y  

a t t r a c t e d  t o  m a t i n g  p a i r s . )  B e w i c k ' s  Swan  ( M .  E v a n s  1 9 7 5 } , 

Mu t e  S w a n  ( B o a s e  1 9 5 9 ; C ro s s  1 9 4 7 ; H ux l ey 1 9 4 7 ; Jo h n s g a rd 

1 9 6 5 ) , a n d  T rump e t e r  S wa n  ( de Vo s 1 9 6 4 )  a l s o  u s e  p r e e n i ng -

a n d  b a t hi n g - d e r i v e d  d i sp l ay s . A l l  d i spl a y s  h a v e  i n  c o mmo n 

H e ad - D ip , N e ck - D ip and  H e ad - S ha k e  c o mpone n t s , w i t h  v ar y i n g  

a dd i t i o n s .  The  B l a c k  S wa n ' s  d i s p l ay  i s  c l o s e r  to  C .  o l or ' s  

than  t o  t h a t  o f  a n y  o t h e r  s wa n  s p ec i e s  f o r  whi c h  d at a  a r e  
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a va i l ab l e . The  " no r th e rn " s wa n s  - Trump e t e r , W h i s t l i ng , 

Whooper  a n d  B e w i c k ' s  S w a n s - f a l l  i n t o  a s ep a r a t e  g roup 

w h i c h  in s om e  way s m o r e  c l o s e l y  r e s e mb l e s  t h e  g e e s e . 

Mut e and  B l a c k  Swan s a l s o  s ho w  s im i l a r i t i e s  i n  t h e  

p ai r - r e l a te d  G r e e t i n g  a n d  T r iumph c e r emon i e s . Th e B l a c k  
S w a n ' s  c er em on i e s  a r e  d e s c r i b e d  in C h . 4 ( 4 . 3 . 1 ) . B o a  s e  

( 1 9 5 9 )  d e s c r ib e s  C .  a l a r ' s  t r iumph c e r emony a s  f o l l ow s : the  

� r e tu r n s  to  t h e  Q in  t h e  " b u sk i n g "  po stur e ( =  h i g h 

i nt e n s i ty T h re a t  i n  c .  a tr a t u s )  a f t e r  an a g g r e s s iv e  i n c i d en t , 

m a k i ng a d u l l s no r i n g  s o und . The  b i r d s  t h en f a c e  e a c h  

o th e r  w i t h  n e c k  b a s e s  touc h i n g , s e c on d a r i e s  r a i s ed , n e c k s  

e r e c t  a n d  s l i g h t l y  c urved  a n d  b il l s  l eve l . T h e y  p e r f o rm a 

mutual  h e a d - tu r n i n g  c er emony  and  t h e n  c o n t i nu e  wi t h  " f a l s e -

p r e e n i ng " . J o hn s g ard  ( 1 9 6 5 )  n o t e s t hat  t h e  Mute  S wa n ' s  

t r i umph d i sp l ay i s  p e r f o rm e d  b y  s t r o n g l y  b o nd e d  b i rd s , a n d  I 

f ound  t h a t  i t  d e v e l oped  r e l a t i v e l y  l a t e  in  B l a c k  Swan  

c o ur t s hip . J o hn s g a rd a l so r e c og n i s e s  a c l o s e  t empo r a l  l i n k  

b e tw e en a gg r e s s i ve b eh av iour  and  t r i umph d i sp l ay i n  t h e  Mu t e  

S w a n . T h e  B l a ck S wa n  shar e s  t h i s l in k  b e tw e e n  a g gr e s s i o n  

and  t h e  T r iumph c e r emony  ( Ch .  3 :  3 . 3 . 2 ;  F i g . 7 . 1 ) , and  t h e  

h i g h - i nt e n s i ty Thr e a t  w h i c h  m a y  p r e c e d e  t h e  c e r e mo ny  i s  

po s t ur a l l y  v e ry s im i l ar to Mute  S wa n  " bu s k i n g '' . 

The  T r i umph c e r emo n y  o f  c .  a t r a t u s  i s  r e l at e d  to a 

G r e e t i n g  c er emony , d i f f e r in g  in  i t s  app a r e n t  a g g r e s s i v e  

m o t i v a t i o n  a n d  in  t h e  c ha ra c t e r i s t i c  N e c k s - Cur v e d - O v e r  ( NC O ) 

e nd-po s t u r e . Thi s d i f f e r s  f r om B r a i t hwa i t e ' s  ( 1 9 8 lb )  

d e sc r ip t i on o f  a T r iumph c e r emony  a s  a hi g h - i n te n s i t y  

G r e e t i n g  d i sp l a y . A s im i l a r  N C O  p o s t u r e , b u t  o n e  l a c k in g  

t h e  r a i s e d- w i n g  ( th r e a t e n i n g ) c omp o n e n t , o c cu r s  a f t e r  s om e  

c o p u l a t i o n s  a n d  i s  l in k e d  t o  t h e  c l o s e  p r e s e n c e  o f  o th e r s  

( Ch .  4 :  4 . 3 . 3 ; T ab l e  4 . 7 )  a n d  p e  s t o  a g gr e s s i v e  t en d e n c i e s  

i n  t h e  a o r  p a i r . 

A s h a r e d  G r e e t i n g c er em o n y  d e v e l ops  r e l at i v e l y  e a r l y  

i n  p a i r - bo nd f o r ma t i o n  i n  B l a c k  S w an s , whi l e  a T r i umph 

c e re m o ny i s  s e e n  b e twe e n  f i rm l y  m a t e d  b ird s e ng ag e d  i n  

d e f e n d i n g  some  r e so ur c e . 
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Upright �medi u m - in tens ity  Threat  

Trumpet  high- intensity Threat  [Jde 

F l apping 
Lunge I 

Stow-Wing-
Flap 

Greet ing  

Triumph ..-0 I 
Fight, with 
beat ing win g s  

B e ha v i our -p a t t e r n  t r an s i t i o n s  o c c u r r i n g  

s i g n i f i c a nt l y  m o r e  o f t en { p  < 0 . 0 1 )  t h a n  

exp e c ted  i n  a g g re s s iv e  s eq u e n c e s  

( De r ived  f r o m  C h . 3 :  T ab l e  3 . 2 )  

t r an s i t i o n o c cu r s  s i gn i f i c an t l y  m o r e 
o f te n  t h a n  exp e c te d , i n  b o t h  d ir e c t io n s  

t r an s i t i o n  o c c u r s  s i g n i fi c an t l y  m or e  
---- o f t e n  t h a n  exp e c te d , i n  o n e  d ir e c t io n  

o n l y  

t r a n s i t io n  o c c u r s  s i gn i f ic a n t l y  m or e  
o f t e n  t h a n  exp e c te d  i n  o n e  d i r e c t io n , 
and s i gn i f i c a n t l y  l e s s  o f t e n  i n  t h e  
o t h e r  
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B .  A g gr e s s i o n  

S om e  th r e a t  d i s p l a y s  a r e  a l s o  a l i ke i n  f o rm i n  t h e  

two  s p e c i e s . H i g h - i n t e n s i ty t h r e a t  and " bu s k ing " a r e  v e ry 

s im i l ar ; c h ar g e s  by  Mut e  S w a n s  may  e n d  i n  a F l app i n g  Lun g e  

( Wi lm o r e 1 9 7 4 ; c . f . Ch . 3 :  3 . 3 . 1 ) and  f i g h t s  ( Fi gh t , w i t h  

B e a t in g  W i ng s )  s ome t ime s o c c u r . However , bo t h  t h e  S l ow-

W i n g - F l ap ( SWF ) a nd T rump e t  ( T RU ) d i s p l ay s  app e ar p e cu l i ar 

t o  t h e  B l ac k  S w a n , a l though  w i n g - f l app i n g  i s  r i tual i s e d  i n  

t r i ump h c e r e mo n i e s  b y  t h e  " no r t h e r n "  swa n s  ( Jo h n s g a rd 1 9 6 1 , 

1 9 6 5 )  a n d  g e e s e ( Lo r en z  1 9 6 5 ) . 

B r a i thw a i t e  ( 1 9 8 lb )  l in k s  S WF w i t h  t h e  e n d  o f  th e 

T r iumph ( TRI ) c e r em o n y . F o l l ow i n g  my  d e f i n i t i o n  o f  t h e  

c e r emon y , thi s 1 i n k a g e  i s  no t app ar e n t  ( F i g .  7 .  1 )  , no r a r e  

S WF a nd the  G r e e t i n g  c e r emony c lo s e l y  a s s o c i a t ed . I f  t h e  

T R I - S WF l in k  d i d  e x i s t  i t  w o u l d  m a k e  c .  a t r a t u s ' s  T r i umph 

c er emony  mor e  s im i l a r  t o  t h a t  o f  t h e  north e r n  s w a n s . 

S l o w-W i n g - F l ap , p r o b a b l y  d e r iv e d  f rom " o r d i n a r y " o r  c om f o r t 

b e h a v i o u r  wi n g - f l ap p i n g  ( Mc K i n n e y  1 9 6 5 ) , o c c u r s  in  c o n j u n c t 

i o n  w i t h  the  p r e e n i n g  t hat  f o l l ow s  m a ny a g gr e s s iv e  i n c i d e nt s , 

a n d  i s  a l so s i g n if i c an t l y  l in k e d  w i t h  the  F l app i ng Lu n g e  

t h a t  t e r mi n a t e s  many  c ha s e s  ( F i g .  7 . 1 ;  c . f .  B r ai th wa i t e  & 

F r i t h  1 9 6 9 b ) . 

S imi l a r l y , I b e l i e v e  t h a t  t h e  T rump e t  d i s p l ay h a s  a l so 

b e e n  m i s i n t e rp r e t ed . Rather  t h a n  a s ta t io na r y  thr e a t  by  

the  � and  a n  " in ci t e me n t " b y  the  9 to  fur t h e r  � ag gr e s s io n  

{ B r i a t hw a i t e  l 9 8 lb ) , I h av e  found  t h a t  i ts p e r f o rmanc e ,  b y  

e it h e r  s ex ,  i s  o f t e n  a p r e l u d e  t o  a c t i v e  c ha s i n g  o r  f u r t h e r  

t h re at , b y  t h e  p e r f o rm i n g  s w a n  ( F i g . 7 . 1 ) . I n  f o rm i t  

app e ar s  t o  b e  a " s t a t i o na r y  F l ap p i n g  o r  P e ck i n g  Lu n g e " a t  a 

d i s t an t  adve r sa ry . 

C .  P r e f l i ght  

The pr e f l i gh t  d i s p l a y  o f  t he B l a c k  S w an c o mpr i s e s  a 

" s l i m "  a n d  e r e c t  b o d y  p o s t u r e  ( An x i e ty - Up r i g h t )  and  a 

p a rt i c u l ar c a l l  i n vo lv i n g  j er k i n g  moveme n t s  o f  the  h e a d  a nd 

n e ck . Joh n s g a rd ( 1 9 6 1 )  d i d  no t r e c o gn i s e any  d e f i n i t e  

p r e - f l i gh t  a c t i v i ti e s , and  n o t e d  t h a t  thi s l a c k  w a s  s h a r e d  
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b y  t h e  M u t e  and  B l a c k - ne c k e d  S w an s ,  wh i l e  B r a i t hw a i t e  ( 1 9 8 l b )  

d e s c r ib e d t h e  c a l l i n g  a s  i n v o l v i n g  o n l y  c hi n - l i f t i n g , n o t  

m o v eme n t  o f  t h e  n e c k . I n  t h i s r e sp e c t  h i s d i sp l a y d e s c r i p t 

i o n  mo r e  c l o s e l y  r e s emb l e s t h e  G r e e t i n g  c a l l s  g i v e n  i n  a l a rm -

i n g  s i tu a t i o n s  ( C h .  4 :  4 . 3 . 1 ) . I t  i s  po s s i b l e  t h a t  t h e  

h e a d - j e r k i n g  a n d  ne c k  m o v em e n t s  o f  t h e  p r e - f l i gh t  d i sp l a y  a r e  

s im i l a r i n  s ig n a l  v a lu e  t o  t he " pump i n g " , 

t h e  up - b e a t , o b s e rv e d  b y  L o r e n z  ( 1 9 5 1 )  i n  

t o  f l y  o f f . 

wi th  e mp h a s i s  o n  

m a l l a r d s  i n te n d i n g  

T h e  num e r o u s  b e h a v i o ur a l  s i m i l a r i t i e s app a r e n t  b e tw e e n  

t h e  M u t e  and  B l a c k  S wa n s  ( A - C  a b ov e )  s e r v e  t o  r e a f f i rm t h e  

c l o s e  r e l a t i o n s h i p  a s c r i b e d  t o  t h e s e  s p e c i e s  b y  J o hn s g a r d  

( 1 9 6 1 ,  1 9 6 5 ) , a n d  t o  s ep a r a t e  t h em f r om t h e  m o r e  " g o o s e 

l i k e " n o r t h e r n  s p e c i e s . C y gn u s  o l o r  a n d  C .  a t r a t u s  h a v e  a 

s h a r e d  e vo l u t i o n a r y  h i s t o r y  o f  b e ha v i o u r  p a t t e r n s ; th e i r  

b r e e d i n g  ha b i t s  m a y  s h o w  a s imi l a r  r e l at i o n s h ip . 

7 . 3  DE R I VAT I O N  A N D  MA I N T E NA N CE O F  B RE E D I N G  H AB I T S  

I t  i s  now r e c o g n i s e d t h a t  t h e  A u s t r a l i a n a n d  N e w  Z e a l a n d  

p o p u l a t i o n s  o f  t he B l a c k  S wa n  e x h i b i t  bo t h  t e r r i to r i a l  a nd 

co l o n i a l br e e d i n g  h ab i t s . T h e  p r e s e n c e  o f  t h e  two b r e e d i n g  

m o d e s  i n  a s i n g l e  s p e c i e s  r a i s e s  t w o  i n t e r e s t i n g  q u e s t i o n s : 

( 1 ) wh i c h  i s  l ik e l y  t o  h a v e  b e e n  t he " a n c e s tr a l " 

b r e e d i ng h ab i t ?  

( 2 )  a r e  t h e  two b r e e d i n g  mo d e s  l i k e l y  t o  r ep r e s e n t  t w o  

d i f f e r e n t  " s t r a i n s "  o f  s w a n , o r  i s  s ome  o t h e r  f a c t o r  i n v o l v e d  

i n  t h e i r  s e p a r a t i o n ?  

7 . 3 . 1  A n c e s t r a l b r e e d i ng h ab i t s 

T h e  f i r s t  q u e s t i o n  c an b e  a n s w e r e d  b y  e x a m i n i n g c om p 

a r a t i v e  s tud i e s  o n  i mp r i n t i n g  ( Ch .  5 )  a n d  t h e  p ho t op e r i o d i c  

c o n t ro l s o f  b r e e d i n g  ( K e a r & Mu r t o n  1 9 7 6 ;  Mu r t o n  & K e a r  1 9 7 3 , 

1 9 7 8 ;  L o f t s  & Mu r t o n  1 9 6 8 ) . A l l o t h e r  s w a n  s p e c i e s  a r e  

a n c e s t r a l l y  a n d  p r e s e n t l y  t e r r i t o r i a l , a l t ho u g h  u n d e r  c e r t a i n 

na t ur a l l y - o c c ur r i n g c o n d i t i o n s  ( o n t h e  i s l a n d s  o f  t h e  B a l t i c : 

K e a r  1 9 7 2 ;  M .  W i l l i am s  p e r s . c o mm . )  t h e  Mu t e  S w a n  s h o w s a 

t e n d e n c y  to co l o n i a l  n e s t i n g . 
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D i f f e r e n c e s  i n  t h e  s e n s i t i v e  p e r i o d s f o r  i mp r i nt i n g  

a n d  t h e  d e v e l opm e n t  o f  i nd i v i d u a l  r e c o g n i t i o n  i n  m a n y  b i rd 

s p e c i e s  a r e  c l e a r l y  r e l a t e d  t o  th e i r n e s t i n g h a b i t s  

( I mm e lm a n n  1 9 7 5 ) . W h e r e  b r o o d s  a r e  i mm e d i a t e l y  m ob i l e , a 

r ap i d  c o mp l e t io n  o f  t h e s e  p r o c e s s e s  i s  pr e d i c t e d  u n l e s s  

b r o o d s  a r e  k ept s t r i c t l y  a p a r t  o r  u n l e s s  m i x i n g  o f  b r oo d s  i s  

n o t  d i s a dv a n t a g e o u s . O t h e r w i s e  y o u n g  o f  s e v e r a l  d i f f e r e n t  

f am i l i e s  w o u l d  i n t e rm i n g l e  a n d  p a r e n t s  c o u l d  w e l l  f i n d  t h e m 

s e l v e s  r e a r i n g o t h e r a d u l t s ' y o u n g , t o  t h e  p o s s i b l e  d e t r im e n t  

o f  t h e i r  o w n . T h u s ,  i f  c o l o n i a l n e s t i n g  we r e  a n c e s t r a l  i n  

B l a c k S w a n s , t h e  imp r i n t i n g  p e r i o d  s ho u l d  b e  e x t r e m e l y  s ho r t  

t o  p r e v e n t  u nd e s i r a b l e  m i x i n g  a n d  a d o p t io n  o f  y o u n g , u n l e s s  

c r e c h i ng h a s a l w a y s  b e e n  a d v a n t a g e o u s  ( bu t  s e e 7 . 4 ) . 

H ow e v e r , i n  B l a c k  S w a n s ,  a s  i n  t h e  o t h e r  s wa n s  a n d  a l s o  

g e e s e , t h e  s e n s i t i v e  p e r i o d  f o r  i m p r i n t i n g  a n d  l e a r n i n g  o f  

i n d i v i d u a l  c h a r a c t e r i s t i c s  ( a  t wo -w a y  p ro c e s s )  e x t e nd s f o r  

s e v e r a l  d a y s ( C h .  5 ;  K e a r  1 9 7 2 ) . T h e  o t h e r  s w a n s p e c i e s 

a r e  s t ro n g l y  t e r r i t o r i a l  a n d  b r oo d s  d o  no t m i n g l e  u n t i l  

f l e d g i ng : a s h o r t  i mp r i n t i n g  p e r i od i s  no t n e c e s s a r y . A 

s im i l a r l y  l e ng t hy i mp r i n t i n g  p e r i o d  i s  s e e n  i n  c o l o n i a l 

n e s t i ng a l t r i c i a l  s p e c i e s  w h e r e  y o u n g  r em a i n  i n  n e s t  h o l e s  

u n t i l  f l e d g i n g ( B e e c h e r  e t  a l . 1 9 8 1  a & b ;  Rowl ey 1 9 8 0 ) . 

I t  i s  p r o b a b l e  t h a t , l i k e  i t s  r e l a t i v e s ,  t h e  B l a c k  S w a n  wa s 

o r i g i n a l l y  a t e r r i t o r i a l  b r e ed e r  a n d  t ha t  i t s  c o l o n i a l  n e s t 

i n g  h ab i t  i s  a m o r e  r e c e n t  a d a p t a t i o n  t o  a p a r t i c u l a r s e t  o f  

e n v i r o n m e n t a l  c o n d i t i o n s .  K e a r  & M u r t o n  ( 1 9 7 6 ; M u r t o n  & 

K e a r  1 9 7 3 , 1 9 7 8 )  p ro v i d e  d a t a  o n  t h e  e f f e c t s  o f  pho t o p e r i o d  

wh i c h  s u g g e s t  t ha t  t h e  g e n u s C y g n u s  e v o l v e d  i n  t h e  s o u t h e r n  

h e m i s p h e r e  a n d  th a t  c .  a t ra t u s  m a y  o n c e  h a ve b r e d  a t  a 

h i g h e r  l a t i t u d e  t ha n i s  now i n c l u d e d  i n  i t s  r a n g e . I n  t h i s  

c a s e ,  e n v i r o nm e n t a l  c o n d i t i o n s  t h e n  p r ev a i l i n g  m a y  h a v e  b e e n  

s i m i l a r  t o  t ho s e  r e l a t i n g t o  t e r r i to r i a l i ty i n  t h e  Ar c t i c 

b r e e d i n g  s w a n s .  

7 . 3 . 2  M a i n t e n a n c e  o f  t w o  b r e e d i ng m o d e s  i n  t h e  popu l a t i o n  

T h e  s e c o n d  q u e s t i o n  r e l a t e s t o  t h e  l i k e l i h o o d  o f  s w a n s  

wh i c h  b r e e d  o n  t e r r i t o r i e s  a n d  t h o s e  w h i c h  n e s t c o l o n i a l l y  
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W i l l i a m s  ( 1 9 7 5 , 

1 9 8 0 ) h a s  demon s tr a t ed t h a t  t h e  New  Z e a l and  popu l a t i o n  i s  

d iv i de d  i nto  a n umbe r  o f  g e o g r ap h i c a l l y  s ep a r a t e  g r o up s , wi th  

l i t t l e  e v i d e n c e  o f  i n t e rm i ng l ing . Th e ma j or i t y  o f  s w a n s  

m a y  move  g r e a t e r  o r  l e s s er d i s t an c e s t o  t r a d i t i o n a l  m o u l t ing  

s i t e s  but  s t i l l  r e turn  to a d i s c r e t e  g e o g r ap h i c a l  a r e a  f o r  

t h e  b r e ed i ng s e a s o n , wh i l e a m i n o r i t y  may r em a i n  on  t h e i r  

home  pon d s  t o  moul t ,  a s  i s  t h e  c a s e  f o r  a t  l e a s t  s ome  p a ir s  

o n  P u k epuk e  L a go o n . Thus  any g e ne t i c  d i f f e r e nc e s  a r i s i n g  

w i t h i n  a g ro up c o u l d  b e  perp e tu a t e d , al though  t h e  s e l e c t iv e  

p r e s su r e s  i n f l u e n c i ng t he i r  m a i n t e n a n c e  i n  the  popu l a t i o n  

a r e  n o t  c l e a r . S i n c e , w i t h i n  a l o c a l i ty both  t e r r i t o r i a l  

a n d  c o l o n i al n e s t in g  may  o c c ur ( e . g .  L a k e s  E l l e s m e r e  a n d  

W h a n g ap e ) , f o r  t h e  two " s tr a i n s " t o  r em a i n  d i s ti n c t  e a c h  

mu s t  p o s s e ss p h e no typ i c  m ar k e r s ,  p r e s umably  b e h a v i o u r a l : 

p a r t i c u l a r ly c o ur t s h ip and  c op u l a t o r y  behav i ou r . T h i s i s  

a no th e r  a sp e c t  o f  B l a c k  Swan  b e h a v iour  whi c h  w a r r a n t s  

i nv e s t i g a t io n . 

The  a l t e rn a t i v e  t o  t h e  p r e s en c e  o f  g e n e t i c  d i f f e r en c e s  

c o ntro l l i ng b r e e d i n g  mode  i s  t h a t  t h e  c ho i c e  o f  b r e ed i ng 

m e thod  i s  med i a t ed b y  l e a r n i n g . T h i s  r e qu i r e s  r e c o g n i t i o n  

o f  c ha r a c t er is t i c  e nv i r o nmen t a l  f e a tu r e s . Env i ro nm e n t a l  

i mpr i n t i n g  i s  a r e c og n i s e d  p r o c e s s  ( Immelmann  1 9 7 5 )  a n d  

B l a c k  S w a n s  s how s ome  d eg r e e  o f  p h i l op a try , a s  d o  t he i r  

r e l a t iv e s .  Co l eman  & M i n t o n  ( 1 9 7 9 )  f o und tha t , o f  9 8  � and 

98  9 Mute S wa n s  b a n d ed as  pu l l i , " a  t o t al of 3 6  crs and  6 0  Q s  

w e r e  [ r ec ap tu r e� wi thin  f i v e  mil e s  o f  t h e i r  n a t a l  s i te . O f  

t h e s e , 1 3  crs a n d  3 2  Q s  w e r e  w i th i n  o n e  mi l e  o f  t h e i r  h at c h 

i ng s i te , o f t en o n  e x a c t l y  t h e  s am e  t e r r i t o r y  o n  w h i c h  t h e y  

w e r e  r e a r ed " . ( Th i s  w ou l d  g e n e r a l l y  b e  t h e  c a s e  o nl y  i f  

t h e  o r i g i n a l  p a r e n t s  w e r e  no l o n g e r  p r e s e n t . )  Mo s t  o f  the  

b i r d s  c o n c e r ne d  had  f i r s t  mov e d  we l l  beyond  t h i s  r a n g e , 

u s u a l ly t o  j oi n  f l o c k s . T he b i rd s ' f ir s t  n e s t s  we r e  o f t e n  

w i th i n  f i v e  m i l e s  o f  t h e i r  n a t a l  s i te , and t h i s  t e n d e n c y  w a s  

m o r e  p r on ou n c e d  i n  gs . M i n t o n  ( 1 9 6 8 ) commen t e d  t h a t , 

h a v i n g  o n c e  b r ed o n  a t e r r i t o ry , s w a n s  t end  t o  r e tu r n  t o  i t  

i n  s ub s equ e n t  y e ar s  a f t er j o i n i n g  a f l o ck t o  mou l t . 

F em a l e  S now G e e s e  s h ow s im i l a r  s i t e  t e n ac i ty { F i nn e y  & C o o k e  

1 9 7 8 )  , wh i l e  " c o l ony  s i te te n a c i t y  a f t e r  f ir s t  b r e e d i n g  i s  
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w e l l  d e v e l o p e d " i n  R i n g - b i l l ed Gu l l s  L a r u s  d e l a w a r e n s i s 

( S o u t h e r n  1 9 7 7 ) . S u c h  s tr o n g  s i t e  t e na c i t y  h a s  n o t  y e t  

b e e n  d e mo n s t r a t e d  i n  B l a c k S wa n s , b u t  i t s  p r e s e n c e  t o  s o m e  

d e g r e e  i s  l i k e l y , a n d  r e s t r i c t i o n  t o  a g i v e n  g e o g r ap h i c a l 

a r e a  i s  app a r e n t  ( s e e a b o v e ) . L e a r n i n g  t h e  p hy s i c a l  

c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t he n a t a l  s i t e  w o u l d  o bv i o u s l y  a f f e c t  

t h e  b r e e d i n g  mod e  i n t o  w h i c h  t h e  y o u n g  s w a n  s e t t l e d . 

E v i d e n c e  f o r  t he r e s o l u t i o n  o f  t h i s  qu e s t i o n  c o u l d  b e  

c o l l e c t e d  t h r o u g h  a s i mp l e  b u t  l o n g - t e rm a n d  t im e - c o n s u m i n g  

e xp e r im e n t .  E g gs c o l l e c t e d  f r om a c o lo n i a l  s i t e  w ou l d  

b e  s u b s t i tu t e d  f o r  t h o s e  f r o m  a t e r r i to r i a l  s i t e , a nd v i c e  

v e r s a , a n d  t h e  h i s to r i e s  o f  t h e  f l e d g l i n g s  f o l l o w e d . I f  

g e n e t i c  f a c t o r s  w e r e  mo r e  imp o r t a n t  i n  d e t e rm i n i n g  b r e e d i n g  

mod e , t h e  e x c h a n g e  s ho u l d  n o t  h av e  a s i gn i f i c a n t  e f f e c t  o n  

t h e  b i r d s ' b r e e d i n g  h ab i t s . H o w ev e r , i f  l e a r n i n g  w e r e 

t h e  m a j o r  d e t e r m i n a n t , t h e  m a j o r i t y  o f  y o u n g  s w a n s  wo u l d  

e n t e r  t h e  s am e  b r e e d i n g m o d e  a s  t h e i r  f o s t e r  p a r e n t s . T h e  

f o r tu n e s  o f  a huma n - f o s t e r e d  g r o up c ou l d a l s o  b e  s t ud i ed .  

O b v i o u s l y  l a r g e  n u mb e r s  o f  e g g s  w o u l d  b e  r eq u i r e d  a nd t h e  

e xp e r i m e n t  w o u l d  s p a n  a t  l e a s t  f o u r  y e ar s  ( un t i l  t h e  m a j o r 

i ty o f  t h e  s w a n s  h a d  a t t a i n e d  s e x u a l  m a t u r i t y a n d  b r e d ) , 

b u t  t h e  r e s u l t s  w o u l d  b e  f a i r l y  c o n c l u s iv e . Q u i c k e r  

m e t h o d s , s u c h  a s  i s o - e l e c t r i c a l  f o c u s i n g  o f  e g g , f e a t h e r  

o r  b l o o d  p r o t e i n s , m a y  w e l l  s how b i o c h emi c a l  .d i f f e r e n c e s · 

b u t  d o  n o t d e mo n s t r a t e  t h a t  s u c h  d i f f e r en c e s  a r e n e c e s s a r 

i l y  a c c omp a n i ed b y  b e h a v i o u r a l  v a r i a t i on s . 

7 . 4  KNOWN AN D P RO P OS E D  B E H AV I O U RA L  D I F FE RE N C E S  B E TW E E N  

C O LO N I AL AN D T E RRI T O R I A L  B RE EDE RS 

I t  is a s s u m e d  t h a t  t h e  two b r e e d i n g  m o d e s  a r e  a 

r e s p o n s e  t o  h ab i t a t  d i f f e r e n c e s  ( l i s t e d  b y  W i l l i am s  1 9 8 0 ) . 

T h e  c o n c om i t an t  b e h a v i o u r a l  a d ap t a t i o n s  a r e  l ar g e l y  

u n known , b u t  s o m e  s u g g e s t i o n s c a n b e  m a d e . 

7 . 4 . 1  B r e e d i n g  b e h av i o u r  

T e r r i t o r i a l  B l a c k  S wa n s  a r e  s t r o n g l y  m o n o g a mou s .  A 

s i n g l e  � a n d  9 w i l l  s t ay  t o g e t h e r  f o r  at l e a s t  o n e  b r e e d i n g  
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s e a s o n  a n d  qu i t e  p o s s ib l y f o r  s ev e r a l  ( C h .  4 ) . 

a num b e r  o f  r e a s o n s  f o r  t h i s : 

T h e r e  a r e  

( 1 ) I f  t e r r i to r i e s  a r e  l a r g e  ( i n t h e  o rd e r  o f  a 

h e c t a r e )  , a s i n g l e  s wa n  wou l d  p r o b a b l y  be i n c ap ab l e  o f  

d e f e n d i n g  a t e r r i t o r y  a s  we l l  a s  c a r i n g f o r  c l u t c h  a n d  

b r o o d .  

( 2 )  T e r r i t o r i a l  d e f e n c e , s h a r ed b y  � a nd Q ,  m a y  b e g i n  

up t o  t h r e e  m o n t h s b e f o r e  l ay i n g  a n d  s o  r ep r e s e n t s  a c o n 

s i d e r ab l e  i n v e s tm e n t  o f  t i m e  a n d  e n e r g y . A l a r g e  p r e 

n e s t i n g  i np u t , b y  a p a r e n t  o f  e i t h e r  s e x , m a k e s  i t  l i ke l y  

t h a t  t h a t  p a r e n t  w i l l  s t ay o n  t o  c a r e  f o r  t he y o u n g , i n  

o r d e r  t o  m a k e  g o o d  i t s  i nv e s tm e n t  ( T r i v e r s 1 9 7 2 ,  1 9 7 4 )  

( 3 ) S ho r t  o f  s e t t i n g up a m e n a g e  a t r o i s o n  h i s  

e x i s t i n g  t e r r i t o r y  t h e  d e s e r t i n g  p a r t ne r  ( mo s t  p r o b ab l y  �) 

m a y  b e  u n ab l e  t o  f i nd a n d  e s t a b l i s h a new t e r r i t o ry i n  t h e  

f a c e  o f  c ompe t i t io n  f r om o t h er , a l r e a d y  s e t t l e d p a i r s  ( C h . 4 ) . 

I n  c o n t r a s t ,  t h e c o l o n i a l  s i tu a t io n  i s  s u c h  t h a t  

d e f e nd e d  a r e a s  a r e  s ma l l  e n o u g h  ( t h e  i mme d i a t e  v i c i n i ty o f  

t h e  n e s t )  t o  b e  a d e qu a t e l y  d e f e n d e d  b y  o n e  m em b e r  o f  a 

p a i r , a l t ho u g h  s om e  l o s s e s  t o  n e s t  m a t e r i a l  o r  c l u t c h  m a y  

a c c ru e  d u r i ng n e s t  r e c e s s e s ;  b r o o d  d e f e nc e i s  n o t  r e q u i r e d  

a n d  i n  f a c t  t h e  b r o o d  m a y  c o a l e s c e  w i t h  o t h e r s  t o  f o rm a 

c re c h e  ( s e e  b e l o w ) , r e l i e v i n g  a t  l e a s t  o n e  s e t o f  p a r e n t s  

o f  a n y  f ami l i al r e s p o n s i b i l i t y . W i t h  an e x t e n d e d  b r e e d i n g  

s e a so n  a n e w  m a t e , i f  a v a i l a b l e ,  m a y  b e  a t t r a c t e d  a n d  

p r o v i d e d  f o r . 

T h i s  r a i s e s  t h e  p o s s ib i l i t y  t h a t  n o t  a l l  b r e e d i n g i n  

c o l o n i a l  a r e a s  i s  b y  m o n o g amou s p a i r s ,  a n d  t h a t  o t h e r  a s s o c 

i a t i o n s  m a y  a l so e x i s t  s u c c e s s f u l l y  ( B r a i t h w a i t e  1 9 7 0 ,  

l 9 8 l b )  . G r o u p s  o f  t wo Q s a n d  o n e  � h ave b e e n  o b s e r v e d  i n  

t h e  Mut e  S w a n  ( De w a r  1 9 3 6 ; E l l i s  1 9 3 6 ) . P a i r  b o nd s m a y  b e  

b r i e f , s i nc e t h e  p o t e n t i a l f o r  r e - ma t i ng e x i s t s  ( f o r  t h e  � :  

a g r a v i d  o r  i n c ub a t i n g  Q i s  n o t  a n  a t t r a c t i v e  p r o p o s i t i o n 

t o  a n ew m a t e  s i n c e  h i s  i nv e s tm e nt wou ld b e  i n  s o m e  o t h e r  

� · s o f f s p r i n g ) a n d  o n e  b i r d  m a y  c a r e  adeq u a t e l y f o r  t h e  

y o un g . 
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I f  t hi s  i s  t h e  c as e ,  t h e  i mp l i c a ti o n  ( a t l e a s t  f o r  

s e r i a l  m o no g amy ) i s  t h a t  t h e  t i m e  n e e d e d  t o  d e ve lop a 

p a i r  b o n d , and  to s ynchroni s e  � an d  9 g o n a d s ,  i s  l e s s  t h a n  

exp e c t e d . I n  t h e  l ar g e  f l o c k s  s e e n  o n  c o l o n i a l  a r e a s , the  

gonadal  s timu l a t ion  ne c e s s a r y  to a c h i eve  p h y s i o l o g i c a l  

r e a d i n e s s  t o  b r e e d  may b e  s upp l i ed b y  the  c lo s e  p r e s e n c e  o f  

numb e r s  o f  d i s p l ay ing  b i r d s  ( B e e r  1 9 7 5 ) . Thi s e f f e c.t 

wo u l d  r e d u c e  the  t ime r e qui r e d  to s y n c hron i s e  � and Q 

b r e e d i n g  s y s tems . S im i l a r l y  t he d u r a t i o n  o f  t he p ai r  bond  

may be  s ho r t e n e d , when  comp a r e d  with  that  of  t e r r i t o r i a l  

B l a c k  S w a n s  and o t h er A n s er i n a e , s i n c e  i t  i s  p o s s ib l e f o r  

o n e  p a r t n e r  t o  r a i s e  t h e  b r o o d  s u c c e s s ful l y . Ma l e  inve s t -

ment  i s  c o n s ide r a b l y  r ed u c e d  s i n c e  t h e  co s t s o f  t e r r i t o r i al 

de f e n c e  ( i n wh i c h  he  p l ay s  t he ma j o r r o l e )  a r e  ne g l i g i b l e ;  

p r e c opu l a tory  and  cour t s h ip co s t s  m a y  o r  may  n o t  b e  

de c r e a s ed . The Q ' s  i n i t i a l  i np u t  ( n e s t - b u i l d i ng and  

e g g - l ay i n g ) r emai n s  con s ta n t , and  i n c ub a t i o n  i s  pr imar i l y  

he r c o n c e rn ( Ch .  6 ) . T h i s  inc r e a s e s  the  l i k e l i hood  o f  CJ' 

d e s e r t i o n  and r e - m a t i n g . I n  add i t io n ,  p r omi s c uou s 
b eh av i o u r ha s b e e n  r e c o r d ed i n  t h e  m a l e s  o f  o t h e r  c o l o n i a l 

n e s t i n g  s p e c i e s  ( G l ad s to n e  1 9 7 9 ; M i n e a u  & C o o k e  1 9 7 9 ) . 

7 . 4 . 2  Aggr e s s i v e  b e havi our  a nd b r o o d  c ar e  

T h e  nature  o f  c a r e  g i v e n  t o  the  b r o o d  a l s o  d i f f e r s  

b e tw e en c o l o n i al  a n d  t e r r i t o r i a l  B l a c k  Swan s .  On P u k e -

p u k e  La g oo n  brood s a r e  u s ua l l y k e p t  ap a r t  f rom  e ac h  o t h e r  

a n d  f rom adu l t s  u n t i l  f l ed g i ng , t h r o u g h  t h e  a g g r e s s ive  

a c t i vi t i e s  of  t he i r  p a r e n t s  ( Ch .  6 ) . P o o r l y  d e f e n d e d  

c y g n e t s , or  chi c k s  s e p a r a t e d  f r o m  t h e i r  p a r e n t s , may  b e  

h ar a s s ed b y  o t h e r  s w a n s : thi s m a y  c o n t r i b u t e  t o  p o o r  g r ow t h  

r a t e s  a nd / o r  i n c r e a s e d  mor t a l i t y . I n  ad d i t i o n  the  po t e n t 

i al f o o d  supp ly  f o r  v e r y  y o u ng c y gn e t s  i s  r e l a t ive l y  

r e s t r i c t ed ( s e e  W i l l i ams  1 9 8 0 ) , and  f e e d i n g  c ompe t i ti o n  may  

be  r e d u c e d  by  d e f e n c e  of  a t er r i to r y  and  s ep a r a t i o n  o f  

b r o o d s  ( but  s e e  7 . 6 . 2 ) . H o wev e r , a t  l e a s t  s ome  b r oo d s  

h a t c h i n g  i n  co l o n i e s  e n t e r  c r e c he s ( W i l l i am s  1 9 8 0  & p e r s . 

comm . ; I .  B u c ha n a n  pe r s . c o mm . ) , whe n  mi x i ng o f  cy g n e t s i s  

p e rmi t t e d  by  th e c l o s e  and  u nr e s t r i c t e d  p ro xi mi ty o f  
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f ami l i es . Thus  c r e c hi n g  i s  t h e  r e s u l t o f  d i f f er en c e s  i n  

a g gr e s s iv e  b e hav i o u r  and a l s o  o f  t h e  B l a c k  S wa n ' s  po s s e s s 

i o n  o f  a r e l a t i v e l y  l o ng imp r i n t i n g  p e r i o d  ( Ch .  5 ;  7 . 3 . 1 ) . 

I p r e d i c t  t h a t  t h e  f r e q u e n c y  o f  a l l d i s p l a y s  u s ed i n  t e r r 

i to r i a l  d e f e n c e , n o t a b l y  P ar ad e  a n d  F l app i n g  L u n g e  b u t  

p e r h a p s  a l s o  S low-W i n g - F l ap and  Trump e t , w i l l b e  r ed u c e d  

i n  a g g r e s s i v e  d i sp l ay s  b y  c o l o n i a l  s w an s . 

T h e  b e n e f i t s  o f  c r e c h i n g  a r e  u n c l e a r ; adva n t ag e s and  

c o s t s  w i l l  s how up  in  e s tima t e s  o f  c y g n e t  and  f l ed g l i n g  
p ro d u c t i o n . S u c h  d at a  a r e  f e w . W i l l iams  ( 1 9 8 0 ) show s 

t h a t  o n  L ak e  E l l e s m e r e  ( wh e r e  c r e c hi ng oc c ur s )  6 5 %  o f  

c y g n e t s  whi c h  r em a i n  i n  f ami l y  b r o o d s  f l e dg e , w h i l e  f o r  t he 

c o l on y  5 2 . 2 %  o f  c yg n e t s h at c h ed r e a c h  ind e p e nd e n c e . D a t a  
f r o m  o t h e r  c o l on ia l - n e s t i ng a r e a s  a r e  s imi l a r . F i gu r e s  

f o r  P u k epuke  L a g o o n  s ho w  a n  ov e r a l l  f l ed g i n g  t o t a l  o f  8 7 . 5 % 

( 1 0 0 %  i n  2 0  o f  2 9  b r oo d s ) . A po s si b l e  a d v an t a g e  o f  c r e c h -

i n g  i s  t h a t  i t  may  e nh a n c e  c yg n e t  f e ed ing  o n  t h e  abun d ant  

b u t  p a t c h i l y  d i s t r ib u t e d  sou r c e s  a v a il ab l e  ( W i l l i am s  1 9 8 0 )  

A r e d u c t i o n  o f  p r ed a t i o n o n  i n d i v i d u a l  c h i c k s , t h r o u g h  t h e  

d i l u t i o n  e f f e c t , i s  a l so a p o s s i b i l i ty . H ow e ve r , t h e  

b e n e f i t s  and  l o s s e s  t o  i n d i v i d u a l  p a r e n t s  have  y e t  t o  b e  

e x am i n ed . 

C r e c hi n g  i s  f r e qu e n t  i n  t h e  E i d er D u c k  and  i n  S h e l 

d u c ks , a n d  the  adop t io n  o f  o rp h a n e d  young  h a s a l so b e e n  

r ep o r t e d  i n  s o me g e e s e  ( e . g .  E i s en h a u e r  & K i r kp a t r i c k  1 9 7 7 )  

a n d  i n  g ul l s  ( Gr ave s & Whi t e n  1 9 8 0 ) . G orman  & Mi l n e  ( 1 9 7 2 )  

s u g g e s t  t h a t  c r e c h i ng i n  t h e  Common  E i d er i s  o f  b en e f i t t o  

d u ck l i n g s a s  a n  ant i - p r e d a t o r  d evi c e , and a l so f r e e s  Q s  t o  

f e e d  ( s e e  a l so M u n r o  & B e d a r d  1 9 7 7 ) . W i l l i am s  ( 1 9 7 4 ) 

f ound  t h a t  c r e c h i ng p e r  s e  w a s  " a  m a j or pr o x i m a t e  c au s e  o f  

mo r t a l i ty " t o  S h e ld u c k , b ut t h a t  d u ck l i ng s  i n  c r ec h e s had  

a g r e a t e r  p r ob a b i l i ty of  f l e dg i n g , s p e nd i ng mor e  t im e  f e e d -

i ng t h a n  t h e  young  o f  s i ng l e  f a mi l i e s .  C r e c h i n g  w a s  d u e  t o  

d u ck l i n g s b e i n g  mo r e  a t t r a c t e d  t o  e a c h  o t h e r  t h an t o  a d u l t s , 

and  so  t end i ng t o  c o a l e s c e  w h e n  young  f ami l i e s w e r e i n  c l o s e  

p r o x i mi t y  t o  e a c h  o t he r .  P at t e r s o n  e t  a l . ( 1 9 8 2 )  f o u nd n o  

s i g n i f i c an t  d i f f er e n c e  b e tw e e n  d o n o r  a nd r e c ip i e nt p a r e n t s  
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i n  T a d o r n a  t a d or n a  w i t h  r e s p e c t  t o  t h e  numb e r  o f  t h e i r  own  

o f f sp r i n g  r e a r ed t o  f l e d g i n g  i . e .  n e i ther  '' g i v i n g "  nor  

r e c e iv i n g  a n o t h e r  b i r d ' s  o f f sp r i ng i mproved  the  c h a n c e s o f  

o n e ' s  own  c h i c k s . 

D e c r e a s ed b r e ed i n g  s uc c e s s  in c o l oni a l  s w a n s may  a l s o  

b e  a f f e c t e d  by  s o c i a l  i n t e r a c t i o n s  p r i o r  t o  h a t c h i n g � 

Mi e r s  & W i l l i am s  ( 1 9 6 9 )  found  t h a t  b r e ed i n g  s uc c e s s  i n  t h e  

co l o n y  o f  B l a c k  Swan s a t  L a k e  E l l e sm e r e  wa s l ow e r  a t  h i g h e r  

n e s t  d e n s i t i e s .  ( S i m i l a r  d a t a  f o r  s ever a l  o th e r  spe c i e s  

a r e  o f f e r e d  b y  C o u l s o n , 1 9 7 1 . )  Thi s may b e  d u e  t o  i nt r a -

s p e c i fi c  i n te r f e r e nc e , e s p e c i a l l y  agon i s t i c  i n t e ra c ti o n s , 

a l t h o u g h  n e s t  d e s t ruc t io n , t h r o u gh the  the f t  o f  n e s t  

ma t e r i a l , a n d  e g g  th e f t  o r  b r e a k a g e  may a l s o  b e  imp o r t a n t . 

S im i l a r l y  E wa s c hu k  & B o ag ( 1 9 7 2 ) , s t ud y i ng C a n a d a  G ee s e ,  

f ou n d  t h a t  h i gh n e s t i n g  d en s i t y  w a s  a c comp an i e d  by a h i g h  

l ev e l  o f  i n t r a spe c i f i c  i nt e r f e r e n c e , wh i c h  c o u l d  b e  e f f e c t 

i v e  i n  i nc re a s i ng t h e  f r e qu e ncy  o f  n e s t  d e s e r t io n  and  s o  o f  

p r e d a t i o n  o n  t h e  e xpo s ed e g g s . P a t t e r s o n  ( 1 9 7 6 )  a l s o  

f ou n d  t h a t  i n t e r f e r e n c e  a t  t he n e s t t e nd e d  t o  i nc r e a s e  t h e  

t e nd e n c y  t o  d e s e r t  a n d  s o  d e c r e a s ed b r e ed i n g  s uc c e s s . I n  

a d d i t io n , h e  s u g g e s t e d  t ha t  a g gr e s s ive  i n t e r a c t i o n s d e c r e a s 

e d  the r e a r i ng s uc c e s s  o f  s u bo r d i n a t e  b i r d s  i n  a p opul a t io n , 

t h r o u gh h a r a s s m e n t  and/o r c omp e t i t i o n , b a s e d  o n  h i s  f i nd i ng 

t h a t  o nl y  dom i n an t  S h e l d u c k s s u c c e s s fu l l y  r e a r e d  b r o od s .  

Th i s  s i t u a t i o n  may  a l s o  pr e v a i l  amo n g  ter r i t o r i a l  B l a c k  

S w a n s  ( Ch .  6 ) . A g gr e s s i v e  i n c i d e n t s  b et w e e n  o l d e r  b r o o d s ,  

f a c i l i t a te d  b y  t h e i r  m i x i n g  d ur i ng p a r e nt a l  d i spu t e s ,  may  

a l s o  i n f l ue n c e  b r o o d  mo r t a l i ty . 

U n f o r t un a t e l y , d u e  t o  t h e  s c ar c i ty o f  d at a , t h e  e f f e c t s  

o f  s o c i al i n t e r a c t i o n s o n  t h e  b r e ed i ng s uc ce s s  o f  B l a c k  

S w a n s , t h e  d is advant a g e s a n d  b e n e f i t s  o f  c o l o n i a l  and  t e r r 

i to r i a l  b r e ed i n g , a n d  t h e  b e ha v i our a l  d i f f e r e n c e s  b etwe e n  

t h e  two h a b i t s , r em a i n  l ar g e l y  c on j e ctur a l  a n d  o f f e r  a n  

i n t e r e s t i ng f i e l d  f o r  futur e r e s e ar c h . 



7 . 5  AC T I V I TY C Y CLES  2 4 9  

T h e  p r e c ed i n g  c h ap t e r s  have  d e t a i l ed a n d  d i s c u s s ed 

f l o c k  b e h av iour , a g g r e s s io n  and  t e r r i t o r i a l i ty , ma t in g , 

a n d  b r o o d  c ar e  i n  the  P u k epuke  L a goon  B l a c k  S w a n  popu l a t -
i o n . O n  t h i s  l ak e  th e r e  i s  a d i s t i n c t  b r e e d i n g  c y c l e  a n d  

t h e  b eh a v iour  c a t e go r i e s  l i s t ed a b o v e  form a s e r i e s  o f  i n t e r -

r e l a t ed c yc l e s  ( F i g . 7 . 2 ) . S u c h  a c l ea r l y  d e f i n e d  cy c l e  i s  

n o t  a l wa y s  p r e s e n t  i n  B l a c k  Swa n s . 

B r a i thw a i t e  ( 1 9 7 0 )  s t a t e s  t h a t  Aus t r a l i a n  s wa n s  b r e ed 

r e gu l a r l y  i n  w i n t e r  a n d  e a r l y  sp r i ng i n  t h e  s o u t h e r n  p a r t s  

o f  t h e i r  r a n g e . Howeve r ,  i n  t h e  n o r t h  a n d  i n  a r i d  r e g io n s , 

b r e e d i n g  app ea r s  to  b e  m o r e  d ep en d e n t  on t h e  t im i n g  o f  r a i n 

f a l l  t h a n  o n  t h e  pho top e r i o d  c h a n g e s  whi c h  mu s t  b e  b a s i c  to 

t h e  c y c l e  ( Ke a r  & Mur t o n  1 9 7 6 ;  S ho r t  1 9 7 3 ) . I n  Q u e e n sl and  

the  s wa n s b r e ed in  t h e  p e r i o d  F e b ruary -May , f o l l ow i n g  

mo n s o o n  r a i n s , wh i l e  i n  a r i d  z o n e s  b i r d s  w i l l  appe a r  a n d  

b r e e d  w h e ne v e r , a n d  f o r  a s  l o ng a s , s u i t ab l e  hab i t a t  i s  

a va i l ab l e ( s e e  a l s o  L a v e r y  1 9 6 5 ) . I n  t h e  s o u t h e r n  p a r t  

o f  t h e i r  r a ng e , B l a c k  S w a n s  u s u a l l y b eg i n  n e s t i ng i n  Jul y -

Augu s t . T im i n g  v ar i e s  t o  s o m e  d e gr e e  be t w e e n  y ea r s a n d  

i s  a f f e c te d  b y  w a t e r  l ev e l s i n  t h e  b r e e d i n g  g r o u nd s . 

B r a i t hw a i t e  & F r i th ( 1 9 6 9b )  c o n c l ud e d  t h a t  t h e  t im i n g  o f  

b r e e d i ng a n d  a s s oc i a t e d  a c t iv i t i e s  i n  B l a c k  S wa n s  i s  

c o n t ro l l ed p r im ar i l y  by r a i n f al l a l tho ugh " r e a so n a b l e  

evi d en c e  o f  a r e s i du a l  p h o t op e r i o d i c  i n f l u e n c e "  w a s  a l so 

no t e d . Howeve r ,  s i n c e  b r e e d i n g  h a s  a d e f i n i te s t ar t i ng 

t im e  i n  t ho s e  p a r t s  o f  t h e  s p ec i e s ' r a n g e  w he r e  s u i t ab l e  

ha b i t a t  i s  a v a i l ab l e  f o r  mo s t  o f  t h e  y e ar , t h e  e f f e c t s  o f  

p h o t o p e r io d  o n  p hy s i o lo g i c al c y c l e s  a r e  s u r e l y  m o r e t ha n  
" re si d u a l " .  I n  add i t i o n , s i n c e i t  t ake s s o m e  t im e  f o r  t h e  

g o na d s  t o  r e a c h  f u l l  b r e e d i n g  c o n d i t ion , p h o t o pe r i o d  mu s t  

b e  t h e  u l tim a t e  c o n t ro l l i n g  f a c t o r . O th e rw i s e  a c on s i d e r -

abl e l a g  t i m e  would  b e  o bv i o u s  i n  b r e e d i n g  r e s po n s e s  t o  

r a i n - c h a n g e d  w a t er l e ve l s .  W h e r e  swans  a r e  m a i n t a i n e d  

o ut s i d e  t he i r  n o rmal  h a b i t a t  r a n g e , t ime o f  b r e e d i n g  i s  

d e f i ni t e l y  c o n t ro l l ed b y  p ho to p e r i od ( Ke a r  & M u r t o n  1 9 7 6 ;  

Mur t o n  & Ke a r  1 9 7 3 ) . 
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Th e N ew Z ea l a n d  s wa n  p o p u l a t io n  a l s o  s ho w s  a d e f in i t e  

s ta r t  t o  i t s  b r e ed ing  s e a s o n ,  even  though , g i v e n  s u i t a b l e  

c o n d i t io ns , b r e e d i ng may c o n t inue  f o r  s i x  t o  e i g h t  mon t h s  

( Mi e r s  & W i l l iams  1 9 6 9 ) . O n  L a k e  E l l e sme r e  b r e e d i n g  i s  

m a r k e d l y  s e a so n al , a l though  a f f e c t e d  by c h an g i n g  w a t e r  

l eve l s : l ay i n g  u s u a l l y  b e g i n s  i n  e a r ly Aug u s t  a n d  e nd s  by  

D e c embe r . On L a k e  Whang ap e , in  t h e  Wai k a t o , b r e ed i n� ha s 

a c l e a r l y  d e f in e d  s t a r t  i n  June , b u t  may c o nt i n u e  f o r  s ix 

mo nth s ,  a g a i n  r e l a ted  to  w a t e r  l ev e l s  ( c o n t ro l l ed b y  hyd ro 

e l e c tr i c  s c h eme s ) ( L i c k e r s  1 9 7 7 ; Mi e r s  & W i l l i am s  1 9 6 9 ; 

W i l l i a m s  1 9 8 0 ) . W i l l i am s  ( 1 9 8 0 )  s ta t e s  that  s o l i t ary  

( t e r r i t o r i a l ) sw a n s b r e e d i n g  in  w e t l an d s  with  s ta b l e w i n t e r  

and  spr i n g  wat e r  l eve l s  s ho w  r e g u l a r  t imi n g  o f  n e s t i n g , 

s ta r ti n g  i n  Jul y a nd c o n t i n u i n g  i n t o  O c tob e r . Th i s  i s  

t h e  c a s e  o n  P u k e p u k e  L a g o o n . H e  a d d s that  c o l o n i a l  n e s t e r s  

t end  to  b r e ed a t  i r r e g u l a r  t i m e s , d e t e rmin e d  b y  c h a ng e s  i n  

w a t e r  l ev e l . 

F i g u r e  7 . 2 d emon s t r a t e s the  a n n u a l  a c t iv i t y  c y c l e s s ee n  

o n  P uk e p u k e  L a g oo n . B r e e d i ng t er r i to ri e s  a r e  f i r s t  

d e f i ne d  i n  May , a l tho u gh s o m e  p a i r s  may b e g i n  d e f e n c e  a 

mo nth  o r  l e s s b e f o r e  b r e e d i n g  b e g in s . D e f e n c e  c o n ti n u e s  

unti l t h e  b r o o d s  f l ed g e  i n  J a n u a r y  o f  the f o l l ow ing  y e a r . 

S exual  a c t i v i t y  o c cur s a t  a l ow l ev e l  in s p r i n g  and  s umme r  

but  b ui l d s  up  o v e r  t h e  autum n  t o  p e ak i n  l a t e  J ul y ,  t h e n  

d rop s o f f  abrup t l y . Th e J u l y  h i g h  i s  w h e n  m o s t f e rt i l i s -

a t i o n s  o c c ur ;  t h e  e ar l i e r  a c t i vi t y  may  b e  r e g a rd e d  a s  

" pr a c ti c e " , s er v i n g  t o  s t r e n g th e n  p a i r  bond s , d emon s t r at e  

s exual  e f f i c i e n c y  and  s yn c h r o ni s e  � and  Q g o n ad s .  Mo s t  

b r o o d s  a pp e a r  a b o ut f iv e  we e k s  l a t e r , in Augu s t ,  a n d  r em a i n  

w i th t he i r  p ar e n t s  un t i l  t h e y  f l ed g e  f o u r  t o  f iv e  m o n t h s  

a f t e r  h a t c hi n g . 

d e fe n c e c eas e s . 

F am i l i e s  t he n  s ep a r ate  a n d  t e r r i t o r i a l  

H o w ev e r , t h e  ma j o r i t y  ( 7 5 % : C h .  1 ) o f  t h e  P uk epuk e 

L ag o o n  p opul a t i on ( a t the  t im e  o f  n e s ting ) d o e s  n o t  b r e ed 

on  t h e  l a k e . W i thin  t h i s n o n - br e e d ing  f l o c k , numbe r s , 

a c t iv i t y  a nd u s e o f  t h e  l ag o o n  may  f l u c t u a t e . A c t iv i ty 

p a t t e r n s  a r e  d e p e nd e nt o n  e n e r gy r e qu i remen t s ,  t h em s e l ve s  

i n f l u e n c e d  b y  phy s i c a l  and  p hy s i o l o g i c al f e a t ur e s  o f  t he 
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e nv i r o nme nt  a nd t h e  i n d iv i d u a l  ( Ch .  2 ) . C h a ng e s  i n  

popu l a t i o n  s i z e , a nd i n  t h e  o b s e r v e d  p a t t e r n s  o f  a r e a  u s e , 

a r e  t o  s ome e x t e n t  a f f e c t ed by  t h e  p r e s en c e  and  a c t iv i t i e s  

o f  t h e  f e w  t e r r i t o r i a l  br e e d e r s  and  w i l l  b e  d i s cu s s ed i n  

d e t a i l  l a t e r  ( 7 .  6 ) . Exc l u d i n g  the s e  f a c t o r s , t h e  o th e r  

m a j o r r e c ur r i ng e v e n t  in  t h e  f l o ck ' s  y e ar i s  t h e  a n nu a l  

mou l t , ex t e nd i n g  o v e r  l a te  s umme r  a n d  e ar l y  a utumn a n� u su 

a l ly i nvo l v i n g  some s o r t  o f  " mo u l t  m i g r at io n "  ( T .  C a i th n e s s , 

M .  W i l l i ams  p e r s . c o mm . ) .  W h e r e  t h i s  o c cu r s i t  i s  a 

moveme nt  ove r r e l a t ive l y  s ho r t  d i s ta nc e s  and s h o u l d  no t b e  

c o n f u s ed w i t h  the  b r e e d i n g  m i gr a t i on s  o f  g e e s e  a nd the  

n o r t h e r n  s w an s . A l t ho u g h  s ome  b r e ed e r s r emai n  o n  t h e i r  

n e s t i n g  t e r r i to r i e s  f o r  t h e  mou l t  ( Ch .  3 ,  6 ) , mo s t  p r o b ab l y  

e n t e r  the  f l o c k  and  l e av e  i t  a g a in o n c e  mou l t i n g  i s  c omp l e t -

e d . Mu t e  S w a n s  may  o r  may n o t  r e j o i n  the  f l o c k  f o r  t h e  

n o n - b r e ed i n g  s e a so n  { Mi n t o n  1 9 7 1 ) ; a l l  m i g r a t o r y  An s e r in a e  

d o  s o . I n  the  l a t t e r  gr oup t h e  f am i l y  u s u a l l y  r em a i n s  

t o g e t h e r  t o  j oi n  t h e  f l o c k  ( E l d e r & E ld er 1 9 4 9 ;  H ew s o n  1 9 6 4 ; 

P r ev e t t  & M a c i nn e s 1 9 8 0 ;  Rav e l i ng 1 9 69 ; D .  S c o t t  1 9 8 0 ) . 

Th i s  i s  n o t  a lway s the  c a s e  i n  Mu te  ( Ma c S w i n e y  1 9 6 6 )  o r  

B l a c k  ( p er s . obs . )  S wa n s . 

The  f l o c k c o n t a i n s  a l a r g e  p o o l  o f  b i r d s wh i c h  d o  n o t  

n e c e s s ar i l y b r e e d  i n  a n y  one  y e ar , a l though  t h e y  a r e  o f  a n  a g e  

t o  d o  s o . Mute  S w a n s  may  p a i r  at  two y e a r s  o l d , b u t  d o  no t 

u s u a l l y  b r e ed u n t i l  the  a g e  o f  f o u r , o r  mo r e  ( Co l eman  & M i n t o n  

1 9 7 9 ;  Mi n to n  1 9 6 8 ) ; th e y o u n g e r  bi r d s r em a i n  i n  t h e  f l oc k s  

w i t h  the  m a t u r e  n o n - br e ed er s .  B o th s i ng l e  b ir d s a nd p a i r s  

w i t h  known  b r e e d i ng h i sto r i e s may  e n t e r  the  f l o c k  a n d  r em a i n  

t h e r e  f o r  o n e  o r  m o r e  s e a so n s .  S im i l a r l y  W i l l i am s  ( 1 9 8 0 ) h a s  

f ound  th a t  t h e  ma j or i t y  ( app r o x im a t e l y  8 0 % ) o f  t h e  N e w  Z e a l and  

B l ac k  Swan  p opu l a t i on d o e s  n o t b r e ed in  a n y  one  y e a r , a l though  

m a ny swa n s  are  o v e r  four  y ea r s  o l d  and  the  s p e c i e s  may  

a t t empt b r e ed i n g  a t  two y e ar s ( B r a i thwa i t e  & F r i th 1 9 6 9b )  or  

l e s s  ( p er s . o bs . ) . F r i t h  ( 1 9 6 7 )  s ug g e s t s  that  the  v e r y  

l ar g e  numb e r s  o f  n o n - br e ed e r s ,  s e e n  i n  many  Au s t r a l i an f lo c ks 

d u r i n g  th e b r e e d i n g  s e a so n , p r o b a b l y  c ompr i s e  imm a t ur e s ,  o r  

e l s e  a d u l t s  unab l e  t o  f i nd n e s t  s i t e s .  B i rd s  whi c h  h a v e  

b r ed a n d  mou l te d  e ar l i er in t h e  y e a r  ma y a l s o  b e  p r e s e n t . 
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O t h e r  f a c to r s  m ay a l s o  p r eve n t  b i r d s  f rom b r e ed i ng : i l l  

h e a l th , b e l ow - p a r  p hy s i c al c o nd i t io n , d e a t h  o f  o r  d ivo r c e  

f r om a m at e , o r  inab i l i t y  t o  f i n d  a compa t ib l e  p a r t n e r  

( C h . 4 )  . I n  l o c a l i ti e s  whe r e  t e r r i t o r i a l  b r e e d i n g  i s  th e 

norm , a s ho r t ag e  o f  n e s t  s it e s  and  s ui tab l e  t e r r i to r i e s may  

r e s tr i c t  b r e ed i n g ,  e sp e c i a l l y  if  swan s a r e  s tr o n g ly ph i l o 

p a t r i c  and  r e tu r n  t o  t h e i r  n at a l  a r e a  to n e s t :  the  o r i g i n a l  

p a i r s  may  s t i l l  b e  p r e s e nt . 

7 . 6  THE  RELAT I O N S H I P  B E TWEEN TE RRIT ORIALI T Y  A N D  U S E  OF THE  

LAGOO N BY  FLOCK AND  B RE E D I N G  S WAN S 

7 . 6 . 1  Re s tr i c t i o n s  o n  f l o ck u s e  

O n  P u k e p u k e  L a go o n  b r e e d i n g  t e r r i tor i e s  a r e  h e l d  o v e r  

th e p e ri o d  May - J an u a ry , a l tho u g h  n o t  a l l  a r e  d e f e nd e d  f or 

s u c h  a l engthy  s pa c e  o f  t ime  ( Ch .  3 ) . I t  i s  app a r e n t  t h a t  

t h e  a c t i v i ti e s  o f  a t  l e a s t  s ome  t e r r i tori a l  p a i r s  r e s tr i c t  

f l o ck u s e o f  t h e  l a go o n  o ve r  some  p a r t  o f  the  b r e ed i ng 

s e a so n  ( F ig .  7 . 3  a - c ) ; they may a l s o  a f f e c t o v e r a l l  f l o ck 

s i z e  ( K .  P o t  t s p e r  s . c o mm . ) . 

W h e n  f l o c k  s iz e  and t h e  f ee d i n g  comp o n e n t  o f  t h e  

f l o c k ' s  t im e  b u d g e t  a r e  comp a r e d  ( F i g . 7 . 4 ) , i t  i s  c l e a r  

tha t  f lo ck numb e r s  a r e  a t  t h e i r  l ow e s t  a t  t h a t  t im e  w h e n  

t h e  p r o p o r t i o n  o f  t im e  spent  f e e d i n g  i s  a t  i t s  p e a k . 

Thi s a l s o  c o i n c i d e s wi t h  a h i gh d e g r e e  of  t e r ri t o r i a l  

a c t i v i ty . T hu s ,  when  f l o c k  f e e d i n g  r equ i r em e n t s a r e  a t  

t h e i r  hi g he s t , t h e  u se o f  a c o n s i d e r ab l e  p a r t  o f  t h e  

l ag o o n  i s  d e n i e d  t o  i t  b y  t h e  a c t i v i t i e s  o f  o n e  o r  two  

t e r ri t or i al p a i r s . ( Other  p a i r s  t o l er a t e  t he n o n - b r e e d i n g  

f l o ck memb e r s . )  B o t h  t h e  r ed u c t i o n  i n  f e e d i n g  a r e a  a n d  

t h e  b eh a v i o u r  o f  b r e e d i n g  p a ir s  may  c o nt r i bu t e t o  t h e  

r e du c ed f l o c k  s i z e  i n  s p r i ng , a l though  some  memb e r s  wi l l  

thems e lv e s b e  m o v i n g  o n  t o  n es ti ng s i t e s . T h e  s p r i n g  

f l u sh in  p l a n t  g rowth  should  provi d e  a n  a mp l e  f o o d  s upp l y . 

I t  i s  p o s s i b l e  t h a t  r em o v a l  o f  t h e  p r i n c ip a l  a g gr e s s 

o r s  f rom  the  l ag oo n  w o u l d  i nc r e a s e  i t s  a v a i l ab i l ity  t o  f l o c k  



b i rd s , g iv e n  that  a n e w  d o m i n an t  p a i r  d i d  n o t  a r i s e  t o  

t a k e  t h e i r  p l a c e . 

7 . 6 . 2  M a n a g em e n t  o f  the  b r e e d ing popu l atio n  
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A s im i l ar e f f e c t i s  s ee n  w i t h  r e sp e c t  t o  the  numb e r  o f  

b r e e d i n g  p a i r s  s uppor t e d  by  the  l ag o o n . W i t h  o n e  o �  two 

e x c ep t i o n s , a l l  n e s t i n g  p a i r s d e f e nd a te r r i to r y  o v e r t he 

b r e e d i ng s e a s o n , b u t  t h e  s i z e  o f  the s e  te r r i t o r i e s  v a r i e s 

c o n s i d e r ab l y  ( T ab l e  7 . 1 ) . The  r e a s o n s f o r  th i s  v a r i a t i o n  

a r e  n o t  c omp l e t e l y  und e r s t o o d  b u t  app e ar t o  d ep e nd i n  p a r t  

on  t h e  a g g r e s s iv e  t end e n c i e s o f  i nd i v i du a l  p a i r s  ( C h .  3 :  

3 . 3 . 4 ) . A d om i n a n c e  h i e r a r c hy o f  s o r t s  i s  appa r e n t , w i th 

q1 a t  t h e  top  w i t h  r e sp e c t  t o  t e r r i t o r y  s i z e , d u r a t i o n  o f  

d e f e n c e , and a g gr e s s i v e  b e h a v i ou r . 

I t  i s  a l s o  po s s i b l e  t h a t  the  a r e a  ava i l ab l e  f o r  f e ed 

i n g  b y  v e ry young  c y g n e t s ,  w h i c h  a r e  i nc ap ab l e  o f  f e e d i ng 

u n d e r wa t e r  f o r  any 

t e r r i to r y  d e f e n d e d  

l e n g t h  o f  time , i nf lu e n c e s  the  s i z e  o f  

( W i l l iams  1 9 8 0 ) . Howeve r ,  T ab l e  7 . 1  

s h o w s  t h a t  t h e  amo u nt o f  " cy gn e t - f e e d i ng- a r e a "  i n c l u d e d  i n  

a t er r i t o ry a l so v a r i ed ( o n l y  " v i s i b l e "  o p e n - w a t e r  a r e a s  

may  b e  m e a s u r ed ) . T h e t o t a l  c y g ne t - f ee d in g - a r e a  e nc l o s ed 

i s  d ep e n d e nt  on  t h e  o v e r a l l  s i z e  o f  t h e  t e r r i to r y . 

T h e  b r e e d i n g  s uc c e s s  o f  a g iv e n  p a ir may  b e  p a r t i a l l y  

d e p e n d e n t  upo n  t h e  amou n t  o f  food  a va i labl e t o  the  y o u n g  

b r oo d . However , i f  t h i s  i s  the  c a s e , the  l o w e r  l i m i t  o f  

c y g ne t - f e ed ing- a r e a  i s  n o t  r e a c h e d  i n  the  P uk epuke  t e rr i t 

o r i e s , s in c e  even  t h e  s m al l e s t a r e a  s uppor t ed the  c y gn e t s  

b e yo n d  t h e  c l a s s  I ( 0 - 14 d . )  s t a g e  ( F i g . 7 . 5 ) . Th e two 

bro o d s w hi ch d i d  n o t  p a s s t h i s  s t a g e  w e r e  not p r o t e c te d  by 

t h e i r  p a r e n t s  and w e r e e xp o s e d  t o  h a r a ssment  by and  c l o s e  

c omp e t i t ion  w i t h  o th e r  b r e e d e r s  and  f l o ck m e mb er s . I t  i s  

p r o b ab l e  t h a t  a d e q u a t e  p a r e n t al a t te n d an c e  and  d e f e n c e  

( Ch .  6 )  are  e s s en t i al t o  r e a r in g  s u c c e s s  i n  a t e r r i t o r i a l -

b r e e d i n g  l o c al i t y . ( Th e  l o s s  o f  o n e  cyg n e t f r om t h e  G C 2  

b r o o d  o f  1 9 7 9  i s  a t t r ib u t e d  t o  p r e d a t i on o r  d i s e a s e , s i n c e  

p ar e n t a l  d e fe n c e w a s  s u c h  t h a t  h ar a s sm en t  w a s  n ev e r  a pro b l em . ) 



F I G U R E  7 . 3 : Th e r e l a t i o n s h ip b e tw e en t e r r i to r i al a c t i v i ty 

a n d  f l o c k  u s e  o f  P uk epuk e  L a g o o n  

a )  f l o c k  u s e  d u r i n g  maximum terr i t o r i a l  

a c t i v i ty , 1 9 7 8  

b )  f l o c k  u s e d u r i ng max i mum t e r r i t o r i a l  

a c t i v i ty , 1 9 7 9  

c )  f l o c k  u s e  o f  P ukepuke  Lagoon  wh e n  

t er r i to r i a l  a c t iv i ty i s  a t  a m i n imum 
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TAB LE 7 . 1 THE S I ZE  ( ha )  OF D E FENDE D A REAS AT THE  

T I ME WHEN  C LA S S I C Y GNE T S  W E RE P RE S E N T  

ON  TH EM , A N D  T H E  AMOUNT OF  CY GNE T 

F E E D I N G -ARE A  ( c . f . a . )  THE Y  E N C LO S E D , 

1 9 7 8  AND  1 9 7 9  

b r e e d i n g  s ea s o n s  

1 9 7 8  1 9 7 9  

p a i r s  t e r r i t o ry c .  f .  a .  t e r r i to ry c .  f .  a .  
s i z e  ( h a )  ( h a ) s i z e  ( ha )  ( h a )  

l 5 . 8 8 1 .  2 6  3 . 98 1 . 1 3 

6 1 .  7 5 0 . 8 8  0 . 7 5 0 . 7 5 
* 

G C  0 . 6 4 0 . 5 3  

G C 2  0 . 9 7 0 . 2 2 

7 0 . 0 8 0 . 0 8 

A 0 . 0 3 0 . 0 2 

T 0 . 0 8 0 . 0 8 

P h  0 . 2 5 0 . 1 0 

R7  0 . 0 8 0 . 0 8 

8 0 . 1 3 0 . 1 3 

U k  0 . 0 3 0 . 0 2 

Ra n o  d e fe n d e d  a r e a  

* : vG C  h a d  t h e i r  c l u t c h  r emov e d  b e fo r e  h a t c h i ng ; 

th i s  f i g u re r ep r e s en t s  t h e  m a x i mum d e f end e d  a r e a  a n d  t h e  

amo u n t  o f  s h a l l o w - w a t e r  f e e d i n g  a r e a  i t  e n c omp a s s e d . 
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S i n c e  a c y gn e t - f e ed i n g  a r e a  o f  app rox ima t e l y  0 . 0 3 h a  

s e e m s  s u f f i c i ent  t o  r e ar a b r o od through  t h e  c l a s s  I s ta g e  

( a l thou g h  f o o d  qua l i ty a n d  quant i t y  w e r e  n o t  m e a sur ed ) , i t  

i s  app a r e n t  that  P u k epuke  L a g oo n  c o u l d  pote n t i a l ly s uppo r t  

a g r e a t e r  numb e r  o f  b r e ed i n g  p a i r s  t h a n  i s  c ur r e n t l y  the  

c a s e , p r o v i d e d  that  mo s t  o f  t hem showed  the  r e l at i v e l y  l o w  

a g g r e s s i ve t e nd en c i e s  s e e n  i n  m o s t  1 9 7 9  p a i r s . Remov a l  o f  

th e b e l l i g e r e nt q1 ,  and  p o s s ib l y  qG C 2 , and c u l l ing  o f  a ny 

s t r o n g l y  domi nant  p a i r s  whi c h  a r o s e  to  tak e the i r  p l ac e , 

would  f r e e  a l a r g e  a r e a  f o r  s e t t l eme n t  by o ther  b r e e d e r s .  

T h e  d e c r e a s e  i n  c y g n e t  p r od u c t i o n  brou ght  about  b y  t he 

r emov a l  o f  the  p r o l i f i c  g1 s houl d b e  more  t h a n  c ompe n s a t e d  

f o r  by  t h e  s e ttl e m e n t  o f  s ev e r a l  p a i r s  w i t h  an  av e r a g e  ( 5 . 5  

egg s )  c lu t c h  s i z e .  

F o r  b o t h  the s e  propo s a l s ( 7 . 6 . 1  & 7 . 6 . 2 ) , the  b e s t  t i m e  

t o  p e r fo rm s u c h  a r emova l  e xp e r im e n t  would b e  a t  the  e n d  o f  

a b r e e d i n g  s e a s o n  i . e .  i n  J a nuary , wh e n  mos t  o r  a l l  b r o od s 

have  f l e d g ed . Th i s  wou l d  maxim i s e  the  p r e c e d i n g  y e a r ' s  

c y g n e t  p r o d u c ti o n , wh i l e  al l ow i n g  s ev e r al mont h s  ( l a y i n g  

d o e s  n o t o cc ur unt i l  l a t e  Ju l y  - e a r ly Augu s t )  f o r  n ew c om e r s  

to  p r o sp e c t  f or and  s et t l e  o n  the ir o w n  b r e ed i n g  t e r r i to r i e s . 

T h e  s it u a t i o n  w o u l d  obvi o u s l y  have  to  b e  m on i t o r ed e a c h  

s e a so n , t o  g u a r d  a g a i ns t  t h e  app e ar an c e  o f  a n ew , s tr o ng l y 

a g gr e s s i v e  duo . 

7 . 7  CONCLUDING  REMARKS 

I n  c onc l u s i o n , the  f o l l o w i n g  a r e  the m a i n  r e su l t s  a nd 

hyp o t h e s e s  o f fe r ed by t h i s t he s i s : 

( 1 ) The  b e haviour o f  b o t h  f l o c k  membe r s  a n d  t e r r i t o r i a l  

b r e e d e r s  i n  a p op u l a t i o n  o f  B l a c k  S wa n s i s  d e s c r ib e d  a s  

f u l l y  a s  p o s s ib l e  ( Ch s  2 ,  3 ,  4 ,  5 ,  6 ) , mak i n g  a c o n s id er a b l e  

c o nt r i bu t io n  t o  t h e  ava i l ab l e d a t a  o n  thi s sp e c i es . 

I n  p a r t i cu l a r , n e w  d et a i l s  and  a n a l y s e s  o f  s ex u a l  a n d  

a g gr e s s i v e  b e hav i o u r  a r e  p r e s e n t e d  a n d  r e l a t e d  to  e x i s t in g  

d a ta . T h i s p r ov id e s  f u r t h e r  c o n f i rm a t i o n  f o r  e x i s t i n g  
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t a x onomi c d iv i s io n s  o f  t h e  g enus  Cygnu s .  I t  a l so r ev e a l s  

s e v e r a l  p o i n t s  o n  whi c h  I d i f f e r  w i t h  earl i er d e s c r ip t ion s 

and  a n al y s e s . The s e  d i f f e r e n c e s  may l i e  i n  t h e  n a t u r e  o f  

t h e  p opu l a t i o n s  s tudi e d : m i n e  w a s  t er r i to r i a l  and  f r e e 

r an g i ng w h i l e  B ra i t hw ai t e ' s ,  a t  l e a s t , w a s  c ap t ive  a n d  

p er h ap s d e r i v e d  f r o m  c o l o n i a l  i n d i v i d u a l s .  C ap t iv i t y  may  

a f f e c t  the  f r e qu e n c y  of  p e r fo rman c e  of  s om e  a c t s ,  but · the  

f o rm of  the  b e h av i our p a t te r n s  s ho u l d  not  be  g r e a t l y  

a l t e r e d . I n  a ny c a s e  c omp a r i s o n  w i t h  w i l d  b i r d s  w o u l d  

s h o w  u p  a n y  g r o s s  abnorma l i t i e s ( Dil g er 1 9 6 2 ) . On e a c t  

c e r t a i n l y  a f f e c te d  b y  t h e  c i r c um s t a n c e s  o f  c ap t iv i t y  i s  t he 

prob ably - ag g r e s s i ve N e c k s - Cu rv e d -Over  end-po s t u r e  o f  

copu l a t i o n , whi ch i s  u n l ike l y  t o  o c c ur if  p a i r s  a r e  a l o n e  

( e . g .  s i n g l e  p a i r s  i n  c ap t i v e  co l l e c t i o n s ) . T h i s d o e s n o t  

exp l a i n  t h e  ab s e n c e  f r o m  o t h e r  d e s c r i p t i o n s  o f  a numb e r  o f  

pr e c opul a tory d i s p l ay s , nor  t h e  app a r e n t l y  e r r o n e o u s  l i nka g e s 

b e t w e e n  a g g r e s s iv e  a c t s  and  p a i r - bond  ma i n t e n a n c e  d i sp l ay s 

( s e e  7 . 2 . 2 ) . 

( 2 ) Time - a c t i v i ty budg e t s  a n d  c y c l e s  o f  b e h av i our  a r e  

exam i n ed . Thi s r eve a l s  d e f i n i t e  c y c l ing  o f  b r e e d in g  a n d  

r e l a t e d  a c t iv i t i e s  i n  t e r r i to r i a l  s w an s . F l o c k  b i r d s ' 

p a t t e r n s  c e n t r e  o n  ma j o r e n e r g y  d r a i n s  dur i n g  t h e  y e a r , 

s u c h  a s  p r e p a r a t i o n  f o r  the  mou l t  a nd , for  s o m e , e n t e r i n g  t h e  

b r e e d i ng p o o l  ( Ch .  2 ) . No d i urn a l  a c t i v i t y  r hy t hm s  a r e  

app a r e n t ; i t  i s  more  l ik e l y  t h a t  g en e r a l  m a i n t e n a n c e  b ehav

iour  f o l l ow s  p o l ypha s i c  p a t t e rn s . The  t iming  o f  b r e e d i n g  i s  

und e r  pho tope r i o d i c  c o n t r o l ; w a t e r  l eve l s  a r e  u su a l ly  s t ab l e  

dur i n g  t h e  P uk epu k e  b r e e d i n g  s e a so n  and  s o  a r e  u n l i k e l y  to 

a f f ec t  t h e  i n i t i a t io n  o f  gon ad a l  r e c rude s c en c e . S ex u a l  

b e h av i o ur p e a k s  i n  l a t e  w i n t e r  a n d  b r o o d s  app e ar i n  e a r l y  

spr i n g , i n  t i me f o r  t h e  spr i n g  f l u sh i n  p l an t  g ro wt h . 

( 3 )  T h e  B l a c k  Swan  popul a t io n  o f  Puk epuk e L a g o o n  i s  

c l e ar l y  d iv i d e d  i n t o  t e rr i to r i a l  and  f l o c k  s w an s .  A 

num b e r  o f  b e h a v i o ur al c u e s  m a y  b e  u s ed to d i s t in g u i sh  

p o t e nt i a l  b r e e d e r s  f r om t h e  f lo c k . Apa r t  from the  o bv i o u s  

d e f e n c e  o f  a p a r t i c u l ar are a ,  d i f fe r e n c e s  i n  t h e  f r e qu e n c y  

o f  s om e  b e h a v i o ur p a t t e rn s , a n d  t h e  exc l u s i v e  p e r fo rma n c e  o f  

o t h e r s ,  ind i c a t e  t h e  i d e nt i ty o f  t er r i to r i a l  b i rd s .  
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The  d e f e n c e  o f  r e l at i v e l y  l ar g e  are a s , a n d  i n  s ome  

c a s e s  t h e  comp l e t e  exc l u s io n  o f  o t h er s from  t h em , i s  o f  

d e f i n i t e  s i g n i f i c an c e  to  the m a n ag e m e n t  o f  t h i s  l ag o o n , 

and  o f  o t h e r  s i mi l ar l o c a l e s  ( 7 . 6 ) . F l o c k  u s e  i s  r e s 

t r i c t e d  a t  a t ime  when  i t s  memb e r s '  f e e d i n g  n e ed s  a r e  a t  

the i r  g r e a t e s t , and  the  p o te n t i a l  n umber o f  a c t iv e  b r e e d 

i ng p a i r s  i s  a l s o  r educ e d  b y  t h e  a c t ivit i e s  o f  a f e w  · 

b e l l i g e r ent  b ird s .  Th e r emoval  o f  such  b i rd s , and  mo n i 

t o r i n g  c hang e s i n  the  br e e d i n g  p op u l at io n , wo u l d  i n d i c ate  

how  muc h  the i r  i nd iv id u a l  b e h av i o u r  a f f e c t s  t h e  o v e r a l l  

b r e e d i n g  p o t e n t i al o f  a n  a re a . 

( 4 )  O n  a w i d e r  s c a l e th i s  s tudy  al so  p r ov i d e s  a n  

i n f o rm a t i o n - b a s e  whi c h  m a y  b e  u s ed  f o r  compa r i s on w i t h  

c o l on i a l  swan s ' b eh av i o ur p a t te r n s  and ac t i vi ty c y c l e s .  

D a t a  o b t a i n e d  f r om s tudy in g  the  i mp r i n t i n g  o f  c y gn e t s  

o n  t h e i r  p a r e n t s  ( Ch .  5 ) , c o mb in e d  w i t h  pub l i s h ed i n f o rm

a t i o n  on b r e e d i ng r es po n s e s  to  p ho t ope r io d , i n d i c at e  t h a t  

B l a ck S w a n s  a r e  a nc e s tr a l ly t e r r i t o r i a l . Th e c a l o n i a l  

h a b i t  i s  a s e c o nd ar y  a d ap t a t i o n  t o  a spec i f i c  s e t o f  

c u r r e n t l y  p r eva i l in g  c o n d i t i o n s . 

The  f a c to r s  unde r l y in g  y o u n g  s w an s ' e n t r y  i nt o  a g iv e n  

b r e e d i ng mo d e  a r e  unc er t a i n . T h e r e  may b e  s om e  g e ne t i c  

c o n t ro l : t h i s  w o u l d  n e c e s s i t a t e  s om e  f o rm o f  p h e n o t yp i c  

mark e r , p r e s um a b l y  b ehavi ou r a l , s o  that  i nd iv i du a l s  o f  one  

" s tr a i n "  could  r e c o g n i s e  e a c h  o t h e r . S in c e  t h e  s w a n s  a r e  

s tr o n g l y  phi l op at ri c ,  l e arn i n g  and  e c o l o g i c a l  impr i n t i ng 

co u l d  e qu a l l y  w e l l  a f f e c t  th e i r  c ho i c e . A l on g - t e rm e g g 

e x c h a n g e  exp e r i m e n t  wou l d  p r o v i d e  a n  a n sw e r . 

T h e  two bre ed i n g  h a b i t s  thu s o f fe r  i n t e r e s t in g  f i el d s  

f o r  r e s e ar c h . I pr e d i c t  d i f f e r e n c e s  in  t h e  u s e  o f  t h o s e  

thr e a t  d i sp l ay s  whi c h  a r e  g o o d  i d e n t i f i ca t i o n  c r i te r i a  f o r  

t e r r i t o r i a l  s wan s . The  dur a t i o n  a nd s tr en gt h  o f  p a i r b ond s 

a n d  the  l en g t h  o f  the  c o u r t s h i p  p e r iod  may a l s o  v ar y , a nd 

some  d i f f er e n c e s i n  brood  c a r e  h av e  b e e n  s hown  t o  e x i s t . 

The  u n d e r l y i ng e nv i r o nm en t a l  f a c to r s  a f f e c t i ng t h e  c o l o n i a l /  

t e r r i to r i al d i c hotomy a l s o  r equi r e  f u r the r e x am i n a t io n . 
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S UMMARY 

Chap t e r  1 

T h e  r e s e ar c h m e thods  approp r i at e  to a p r i m a r i l y  

ob s e r v a t i o n a l  s tudy  a r e  d i s c u s s ed , a n d  the ar e a  ( P u kepuke  

L ag o o n  - a Manawatu  dune  l a k e )  and  ch a r a c te r i s t i c s  o f  i t s  

B l a c k  S wa n  p opu l a t i on a r e  d e s c r i be d . 

C h ap t e r  2 

The  b e h avi o u r  p a t t e rn s , t im e - a c t ivity  b ud g e t s  and  t h e  

m a n n e r  o f  a r e a  u t i l i s at io n  b y  t h e  l ar g e  n o n -b r e ed in g  f l o ck 

a r e  d i s c u s s e d . F e e d i n g  and  l o a f i n g  a c tivi ty c y c l e s  a r e  

a f f e c t e d  b y  ma j or e n e r g y - e xp e n s iv e  e v e nts d u r i n g  th e y e a r , 
s u c h  a s  t h e  mou l t , o r  b r e e d i n g  p r epar ation s :  f e ed i n g  p e a k s  

o v e r  the  spr i n g , l o a f i n g  a r o u nd t h e  t ime o f  t h e  mo u l t .  

The  f l o c k ' s  u s e  o f  the  l a g o o n  i s  r e s tr i c t e d  in  w i n t e r  and  

s p r i n g  b y  the  a g gr e s s iv e  a c t i vi t i e s o f  a f ew b r e e d i ng p a i r s . 

Chap t e r  3 

Ag gr e s s iv e  b e haviour  a n d  th e m e ch ani s m s  o f  t e r r i t o r y  

s e l e c t i o n  a n d  d e f en c e  a r e  d e s cr ib e d . Agg r e s s i o n  by  

t e r r i to r i al s w a n s ma k e s  up  t h e  g r e a t e r  par t  o f  the  to t al 

a g g r e s s i v e  i n c i d e n t s o b s e r v e d  o n  t h e  l a go o n . The  b e h a v i o u r  

p a t t e r n s  P a r ad e , T r ump e t , S l o w-W i n g - F l ap and  F l app i ng L un g e  

o c cu r  a t  a m u c h  h i gh er f r e q u e n c y  i n  t he d i sp l a y s  o f  t e rr i to r y  

own e r s  a n d  a r e  u s e f u l  c l u e s  t o  t h e  id e n t i t y  o f  p r o s p e c t i v e  

b r e e d e r s . 

T e r r i to r y  s i z e  var i e s  f r om 0 . 0 3 ha to 1 0 . 6 9h a  ( ma x imum 

v a l u e s )  , 

b r e e d i n g  

but  t h i s v a r i a t i on d o e s  n o t  appear  t o  a f f e c t  

s uc c e s s . The  r e a s o n s  f o r  th i s  e x t r em e  s i z e  

d i f f e r e n t i a l , and  f o r  d i f fe r e nc e s  i n  durat i o n  a n d  d eg r e e  

o f  d e f en c e  a c t i vi t i e s  a r e  n o t  c l e a r l y  under s t o o d , b u t  d e p end  

i n  p ar t  o n  the  food  r e s o ur c e s  ava i l a b l e  to  y o u n g  c y g n e t s  
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an d/ o r  f em a l e s , and  a l so o n  t h e  a g gr e s s iv e  t e nd en c i e s  o f  

i n d i v i d u a l  p a i r s . 

C h apt e r  4 

Cou r t s h ip , p a i r - bond ma i n t e n a n c e ,  and  c o pu l a t o ry a c t s 

a n d  d i sp l ay s  a r e  l i s t e d . P a i r -bond  m a i n t e n a n c e d i s p l a y s  

a r e b r i e f e r  a nd l e s s  c o n sp i c uou s t h a n  p r e c op u l a to r y  

a c t iv i ty , and  m a y  ( 3 1 . 5 % o f  c as e s )  involve  o n l y  t h e  ma l e . 

B o th a and  9 p a r t i c ip a t e  i n  c op u l atory  a c t iv i ty , a l t h o u g h  

t h e  9 d e t e rm i n e s w h e t h e r  o r  n o t  the  s e que n c e w i l l  c on t i n u e . 

Oth er  s w a n s  r ar e l y  i n te r f er e . 

Al l s e x u a l  b e h a v i our s ho w s  a d i urnal  ( mi d - d a y  p e ak ) 

a n d  a n nu a l  ( mi d - w i n t e r  p e a k )  r h y t hm . 

The  ba s e s  f o r  p a i r  forma ti o n , th e cue s u s ed i n  m a t e  

s e l e c t io n ,  t h e  s tr e n gt h  and  d u r a t i o n  o f  t h e  p a i r b o n d , a n d  

t h e  fun c t io n  o f  t h i s  b o nd a r e  d i s c u s s e d . B l a c k  S w a n s  d o  

n o t  p a i r  f o r  l i f e  a l t hough  t h e  b o nd s  g e n e r a l l y  l a s t  f o r  a t  

l e a s t  o n e  b r e e d i n g  s e as o n  i n  t e r r i t or i a l  b r e e d e r s .  M a t e  

c ho i c e  d e pe n d s  o n  p h y s i c a l  c ha r a c t e r i s t i c s  a n d  b e h a v i o u r a l  

c u e s ,  i n c l ud i n g  t h e  ab i l ity  i o  d e f e nd a t e r r i to ry , a n d  

a s t r on g  b o n d  e n ab l e s  d i v i s i o n  o f  l abour  o v e r  m o s t  b r e ed i n g  

a c t iv i t i e s  a n d , w he r e  i t  l a s t s  f o r  s ev e r a l  s e a s o n s , 

e n h an c e s  b r e e d i ng  s u c c e s s . T h e s e  c o n c l u s i on s  a r e  v a l i d  

o n l y  f o r  t e r r i t o r i a l  swans : c omp a r i s o n  wi t h  c o l o n i a l  b ir d s  

i s  n e c e s s ar y  to  o bt a i n  t h e  f u l l  sp e c t r um o f  b o n d  s tre n g t h s 

a n d  f un c t i o n s ,  and  o f  d i sp l ay f r eq u e n c i e s  a n d  p e r f o rm an c e s . 

C hap ter  5 

P hy s i c a l  g r o w t h  and  b e h a v i o u r a l  d e v e l o pm e n t  o f  c y g n e t s  

a r e  e x am in e d , u s in g  a c ap t i v e  b r o o d  f o r  c l o s e  o b s e r va t i o n s .  

T h i s  p r ov i d e s  d a t a  o n  g rowth  r a t e s ,  o n t o g e n y  o f  b e h av i o u r  

p a t t e r n s , a n d  d ev e l opment  o f  s o c i a l  r e l a t i o n s h i p s . C a p t i v e  

sw a n s  g r ow f a s t e r  t h an w i l d  b r oo d s , but  the ir b e h a v i o u r al 

d e v e l opment  p a r a l l e l s  t ha t  o f  t h e  w i l d  b i rd s . Imp r i n t i n g  

a n d  i n d iv i du a l  r e c o gn i t ion  t a k e  o n e  - two w e e k s  to  f i n a l i s e : 
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t h i s  i n f o rmat i o n  s u g g e s t s  th a t  the  anc e s t r a l  b r e e d i n g  m o d e  
o f  B l a c k  S w a n s  w a s t e r r i t o r i a l . B ro o d  a n d  f a m i l y  c oh e s i on 
i s  m a in t a i n e d  b y  t h e  u s e  o f  G r e e t i n g  c er emoni e s , and  i nd i v i d 

u a l  p o s i t i o n s  i n  a s o c i a l  h i e r a r c h y  a r e  s t i l l  not  d e t e r m i n e d  

a f t e r  7 0  d ay s . 

Chap t e r  6 

T h e  d i ff e r e n t  b e h a v i o ur p a t t e r n s  u s e d  b y  a d u l t s  i n  

broo d  c ar e ,  a nd t h e  r e l a t i on s h ip s  w i th i n  t h e  f ami l y , b e tw e e n  

f a mi l i e s , a n d  b e twe e n  f am i l i e s and  f l o c k , a r e  d e s c r ib e d  a n d  

d i s cu s s ed . C l e ar s e x  r o l e s  a r e  appa r ent , th e mal e  be i n g  

mo s t  p r o minen t i n  d e f e nc e  wh i l e  t h e  Q c ar r i e s  th e m a i n  

bu r d e n  o f  a t t en d a n c e  o n  a nd c a re  o f  th e b r o o d . S tr on g  

f a m i l y  b e h a v i o u r  i s  impo r tant  in  a t er r ito r i a l  c o n t e x t , a s  

o t he rw i s e  har a s s m e n t  b y  a n d  c o mp e t i t i o n  wi t h  o th e r  t e r r i t 

o r i a l  s wa n s  m ay c o n s i d e r a b ly r e du c e  a p a i r ' s  b r e e d i n g  s uc c e s s . 

F ami l i e s  b r e a k  up o n c e  t h e  br o o d s  have  f l e d g e d . 

Chap t e r  7 

T h e  m a in p o i n t s a r i s i ng f r om t h e  pre c e d i ng c h ap t e r s a r e  

i n t e r r e l a t e d . D a t a  o n  t h e  s wan s ' b e havio u r  a r e  d i s c u s s e d  

i n  r e l a t i o n  t o  o th e r  a u t ho r s ' wo r k : some  n e w  i n f orma t i o n  o n  

s e x u a l  a n d  a g gr e s s i ve b e h av i o ur pa t t e r n s  i s  p r e s en te d . T h e  

d e r iv a t i o n  a n d  m a i n t e n a n c e  o f  b r e e d ing  h ab it s  a r e  d i s c u s s ed : 

wh e t h er t h e  c o l o n i a l  a n d  t e r r i tor i a l  b r e e d i n g  mod e s  a r e  m a i n 

t a i n e d  i n  t h e  popu l a t i o n  b y  g en e t i c  o r  l e a r n e d  c o n tr o l s 

wou l d  b e  b e s t  d e t e rmin e d  by a l o n g - t e rm e g g - r emova l 

exp e r im e nt .  Th e s e  two b r e e d ing  mod e s  o f f e r  ampl e r o o m  f o r  

f u t u r e c o mp a r a t i ve r e s e a r c h  i n to s exua l , a gg r e s s iv e  a n d  

b ro o d - c a r e  b e ha v i ou r . 

O n  P ukepuk e L a g oo n , the  a c t iv i t i e s  o f  o n e  o r  two 

b e l l i g e r e nt p a i r s  app e ar t o  r es t r i c t  the  a c t i v i t i e s  a n d  

n umb e r s  o f  f l o ck s wa n s  a nd o t h e r  br e e d e r s . A c l o s e l y 

mo n i t o r e d  cu l l i n g  e xp e r im e n t  wou l d  b e  o f  c o n s i d er ab l e  

i n t e r e s t  and  c o u l d  we l l  i n cr e a s e  t h e  b r e e d i n g  output  o f  t h e 

l ag o o n . 



APP E N D I X  I T I ME - AC T I V I TY B UDGE TS OVE R THE 

B RE E D I N G  S EA S ON , FOR A S I NGLE P A I R  

2 6 6  

S u f f i c i e nt  d at a  o n  t ime - ac t i v i t y  bud g e t s  a r e  ava i l ab l e  

o n l y  f o r  q1 , the  mo s t  a g g r e s s iv e , and  prob a b l y  dom i n an t , 

p a i r  o n  t h e  l a g o o n . 

The  p e r i o d s  e x am i n e d  h e r e  a r e  n e s t - bu i ld i n g , i n c ub a t -

i o n , a n d  brood  c a r e , f o r  1 9 7 8  and  1 9 7 9 .  A c t i v i ty c l a s s e s 
a r e  a l e r t , f e e d , l o a f  ( p r e e n  + d o z e ) , agg r e s s i o n , and  s e x u a l  
and  p a i r - r e l a t ed  b e haviour . A l l  t h e s e  a r e  c o n s i d e r e d  a s  

propor t i o n s  o f  t h e  t o t a l  t ime , i n  e a c h  p e r i o d , that  �1 and  

Q l we r e  v i s ib l e  o n  the  l ag o o n  ( %  v i s i b l e  t im e ) . The  time  

spent  i n  a g iv e n  a c tivi ty w a s  comp a r e d , u s i ng x 2 2 x 2  t a b l e s , 

f o r  e a c h  p e r i od  b e tw e e n  y e a r s . 

O f  t h e  a c t i v i ty c l a s s e s  s tu d i e d , only  a g gr e s s i on i s  

l ik e l y  t o  b e  a c c u r a t e l y  me a s u r e d , s i n c e  a l l  a g gr e s s iv e  

a c t i v i ty app e a r e d  to  o c cu r  o n  the  ope n l a g o o n , i n  f u l l  v i ew . 

S ex u a l  a c t iv i ty o c c u r r e d  on  the  op e n  w a t e r , b u t  p a i r - b o nd 

mai n t e n a n c e  d i sp l ay s  a r e  l i k e l y  to go  unno t i c e d  ( Ch .  4 ) , 

wh i l e  Gr e e t i n g  c e r emon i e s  may  o c cur  a t  fue n e s t  a s  w e l l  a s  on  

t h e  l ag o o n .  S im i l a r l y , a l e r t  b eh a v i o ur , f e e d i ng and  l o a f in g  

b ehavi o u r  may a l l  b e  c o n c e a l ed t o  some  d e g r e e  by  t h e  s ho r e l i n e  

v e g e t a t i o n . 

A .  Propo r t i o n  o f  t o t a l  o b s e r v a t i o n  t im e  f o r  wh i c h  91 v i s i b l e .  �n e s t - bu i l d in g  i n cub a t ion  I brood  c ar e  
1 9 7 8  1 1 9 7 9  1 9 7 8  1 9 7 9  1 9 7 8  1 9 7 9  

(J' v i s ib l e  9 6  2 1 5  5 3 8  5 8 3  2 1 4 6  6 3 6  
t ime  

% to t a l  1 5 . 2 4 3 5 . 2 5 2 6 . 7 7 3 1 . 3 4 5 3 . 7 2 3 8 . 5 5 
o b s e r v a t i o n  

9 vi s i b l e  8 6  1 3 3  1 2 6  2 6 0  1 8 0 1  4 8 5  
t im e  
% t o t a l  1 3 . 6 5 2 1 . 8 0 6 . 2 7  1 3 . 9 8 4 5 . 0 8 2 9 . 3 9 

o b s e r v a t i o n  

t o t a l  t i m e  
i n  o b s e r v - 6 3 0  6 1 0  2 0 1 0  1 8 6 0  3 9 9 5  1 6 5 0  
a t  ion  ( m i nu t e s )  
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B .  P ropo r t io n  o f  v i s ib l e t im e  ( % v t )  s p e n t  i n  g i v e n  a c t iv i ty 
c l a s s e s  b y  a� a n d  Q l , 1 9 7 8  and  1 9 7 9  b r e ed i n g  s e a so n s . 

n e s t- bu i l d i n g  i n c u b a t i o n  b r o o d  c a r e  
A l e r t  1 9 7 8  1 9 7 9  1 9 7 8 1 9 7 9 1 9 7 8  1 9 7 9  
(j' t ime 1 1  1 3  3 2  4 2  5 5 1  1 1 6  

% vt 1 1 . 4 6 6 . 0 5 5 . 9 5 7 . 2 0 2 5 . 6 8 1 8 . 2 4  
Q t im e  1 3  4 2 1  4 2  3 6 8 1 1 1  

% v t  1 5 . 5 2 3 . 0 1 1 6 . 6 7 1 6 . 1 5 2 0 . 4 3 2 2 . 8 9 
F e e d  
--

cJ t ime  3 3  2 3  3 3 0 1 0 7  8 9 3  2 5 9 
% vt ! 3 4 . 3 7 1 0 . 7 0 6 1 . 3 4 1 8 . 3 5 4 1 . 6 1  4 0 . 7 2 

9 t im e  2 3 1 9  1 0 1  7 8  9 0 6  1 5 3  
% vt 2 6 . 7 4 1 4 . 2 9 8 0 . 1 6  3 0 . 0 0  5 0 . 3 1 3 1 . 5 5 

L o a f  I ---

d t ime 5 0  1 0 9  1 1 2  2 8 7  3 8 3  6 7  
l 

% v t  5 2 . 0 8  5 0 . 9 6 1 8 . 9 6 4 9 . 2 2 1 7 .  8 4  1 0 . 5 3 
Q t ime I 5 0  6 9  0 9 5  3 0 6  9 7  

% v t  5 8 . 1 4  5 2 . 5 2 o . o o 3 6 . 5 3 1 6 . 9 9 2 0 . 0 0 
A g g r e s s io n  

cJ t im e  2 l 6 0  7 5  1 2 6  3 0 3  1 8 3  
% v t  2 . 0 8 2 7 . 9 1 1 3 . 9 4 2 1 . 6 1 1 4 . 1 2  1 8 . 7 7 

Q time  0 3 1  4 2 4  2 0 5  1 1 3 
% v t  0 . 0 0 2 3 .  3 1  3 . 1 7  9 . 2 3 1 1 . 3 8 2 3 . 3 0 

S e xual  

(j' t ime 0 1 0  0 2 1  1 6  1 1  
% vt 0 . 0 0 4 . 6 5  o . o o 3 . 6 0  0 . 7 5  1 . 7 3 

Q t im e  0 1 0  0 2 1  1 6  l l  

% vt 0 . 0 0 7 . 5 2 o . o o 8 . 0 8 0 . 8 9 2 . 2 7 

S exua l a c t i v i ty obv i o u s l y  i n v o l ved  b o th mal e  a nd f emal e f o r  

t h e  s am e  l e n gth o f  t ime . I t  o c cup i e d  o n l y a sma l l  p r opo r t i o n  

o f  t ime  i n  b o t h  y e a r s  a n d  w a s  n o t  a n a l y s e d  fur th e r . 

H o w e ve r , t h e  p r opo rt i o n  o f  v i s i b l e  t ime o c c up i e d  by  o t h e r  

a c t i vi t i e s  s howe d  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  b e tw e e n  y e a r s  f o r  

a t  l ea s t  s o m e  b eh a v i o u r  p a tt e rn s . 

i nd i c a t e d  b e l ow . 
T h e s e  d i f f e r en c e s  a r e  
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O v e r a l l  v i s ib i l i t y  

dl w a s  v i s ib l e  f o r  l e s s t im e  dur i n g  n e s t - b u i l d i n g  a n d  

i n c u b a t i o n  dur in g  1 ;3 7 8  ( p < 0 . 0 0 1 , p <  0 . 0 1 )  i n  c o mp a r i s o n  
t o  t h e  s am e  p e r io d s  i n  1 9 7 9 , but  s p e n t  s i g n i f i c an t l y  mo r e  
t ime  i n  t h e  o p e n  ( p < 0 . 0 0 1 )  o v e r  t h e  1 9 7 9  b r o o d  c ar e  p e r i o d . 
For  9 1 , o v er a l l  v i s ib i l i ty w a s l e s s f or n e s t -b u i l d i n g  and  
brood  c a r e i n  1 9 7 8  ( p < 0 . 0 0 1  for  b o t h ) , bu t t ime  sp e n t  in  the  
ope n  dur i n g  i n c ub a t i o n  was  s i gn i f i c antly  mo r e  in  1 9 7 8  than  in  
1 9 7 9  ( p  <. o .  0 0 1 ) . 

Al e r t  p o s t u r e s 

dl : n o  s i g n i f i c ant d i f f e r e n c e  i n  t im e  s p e n t  i n  a l e r t  po s tu r e s  

dur i n g  i n c ub a t io n  f o r  b o th y e ar s , but  the s e  o c c ur r ed a t  

a s i g n i f i c an t l y  h i g h e r  f r e qu e n c y  d u r i n g  n e s t - bu i l d in g  and  

b r o o d  c a r e  i n  1 9 7 8  ( p < O . O l ,  p < O . O O l ) . 

9 1 : t he o n l y  d i f f er e n c e  e x i s t s  d u r i n g  n e s t - b u i l d i n g , when  t im e  

s p e n t  in  v i g i l an c e  was  h i g h e r  i n  1 9 7 8  t h a n  1 9 7 9  ( p  < 0 .  0 1 ) . 

F e e d i ng 

�1 : t ime  s p e n t  f e e d i ng  i n  t h e  open  w a s  g r e a t e r  i n  1 9 7 8  t h a n  

i n  1 9 7 9  f or t h e  p e r i o d s  n e s t - bu i l d i n g  a n d  i n c u b a t i o n  ( p < 0 . 0 0 1 , 

p (  0 . 0 0 1 ) , but  t h e r e  w a s  no  d i f f er e n c e  be twe e n  t h e  y e ar s f o r  

b r o o d  c ar e . 

9 1 : s p e n t  c o n s i d er ab l y  m o r e  t ime  f e e d i n g  i n  t h e  i n c u b a t i o n  

and  b r o o d  c a r e  p e r i o d s  o f  1 9 7 8  ( p  < 0 .  0 0 1 f o r b o t h )  

c r e a s e  f o r  1 9 7 9  i n c uba t io n  w a s  mo s t  pro no un c ed . 

Lo a f i n g  

t h e  d e -

dl : l e s s t im e  spent  lo a f i ng d u r i n g  i n c uba t i o n  o f  1 9 7 8  than  

1 9 7 9  ( p < 0 . 0 0 1 ) , and  mo r e  t im e  d ur i ng 1 9 7 8 b r o o d  c a r e  

( p  < 0 . 0 0 1 ) . 

9 1 : l o a f i ng o c c up i e d  t h e  s am e  p r op o r t ion  o f  v i s i b l e t im e  i n  

b o t h  y e a r s  f o r  n e s t - bu i l d i n g  a n d  b r o o d  c a r e , b u t  o c c u r r ed 

s i g n i f i c a n t l y  mor e  o f t e n  du r i n g  1 9 7 9  i n c ub a t i o n . 

Agg r e s s i o n  

�1 : o c cu r re d  a t  s i g ni f i c an t l y  h i g h e r  l eve l s  i n  1 9 7 9 , f o r  a l l  

t h r e e  p e r i o d s  ( p < O . O O l f o r  a l l ) . 

9 1 : w a s  m o r e  f r e q u e n t  i n  1 9 7 9  t h a n  1 9 7 8 ,  f o r  n e s t -b u i l d i ng 

and b r o o d  c a r e  ( p  <. 0 . 0 0 1  f o r  b o t h ) . 
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I n  a d d i t i o n , aggr e s s i o n  by Q l  d u r i n g  the  1 9 7 9  b r o o d  c a r e  

p e r i o d  ro s e  o v e r  that  t im e  t o  o c c upy a g r e a t e r  p ropo r t i on 

o f  to t a l  v i s ib l e  t ime  t h a n  t h a t  o f  Gl . 

Agg r e s s io n  o v e r  the  b r o o d  c ar e  p e r io d , a s  a p ro po r t i o n  o f  

t o t a l  v i s i b l e  t im e ; 

1 9 7 8  1 9 7 9  

d a t e  o"l Q l  d a t e  o"l Q l  

1 8 - 1 9 / 1 0  2 9 . 4 1. 9 . 7 3 7 / 9  2 3 . 7 6  9 . 7 2 

1 - 2 / 1 1  7 .  7 1  3 . 5 2 1 3 / 9  3 1 . 7 5  5 . 7 1 

1 5 - 1 6/ 1 1  1 0 . 2 3 9 . 3 9 2 7 / 9  3 1 . 3 6 4 . 5 5 

2 9 - 3 0/ 1 1  1 5 . 1 4 1 3 . 7  7 1 7 - 1 8 / 1 0  2 5 . 9 7 6 . 5 7 

5 - 6 / 1 2  1 5 . 0 4 1 6 . 0 1 3 1 / 1 0 - 1/ 1 1 3 4 . 1 5 6 5 . 4 4 

2 1 / 1 2  6 . 9 4 0 . 0 0 
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O n l y  t r a n s i t io n s  f r om one  a c t  to  a d i f f e r e n t  o n e  a r e  

c o n s i d e r e d . Thus  the  upp er - l e f t  l o we r - r ight  d i ag o n a l  o f  

the  m a t r i x  i s  b l ank  and  mu s t  b e  c o r r e c t e d  for  i n  c al c u l a t -

i o n  o f  th e e xpe c t e d  ( e ) v a l u e  o f  e a c h c e l l . The  c o r r e c t -

i o n  i s  o n e  p r op o s e d  b y  Lemon & C ha t f i e l d  ( 1 9 7 1 ) : 

e xpe c t ed v a l u e  i n  any c e l l  = 

row  t o t a l  f o r  c e l l  x c o l umn t o t a l  f o r  c e l l  
o v e r a l l  m a t r i x  to t a l  - c o lumn  t o t a l  f o r  c e l l  

e . g .  f o r  the  t r a n s i t io n  ALU  - T H R1 0  

e = 2 4 6  x 5 0 2 = 3 3 . 9 9 
4 1 3 5  - 5 0 2  

T o  o b t a i n a p r o b ab i l i t y  l e v e l  f o r  t h e  d i f f e r e n c e b e tw e en 
2 o b s e rv ed ( o )  and  e xp e c t ed v a l u e s i n  e a c h  c e l l , a 2 x 2  X t e s t  

i s  u s e d  ( B ro wn e t  a l . 1 9 6 7 ) . I n s t e ad o f  r e c a l c u l a t i n g  

e xp e c t ed v a l u e s , t h e  c o r r e c te d  " e "  v a l u e  f r o m  t h e  p r e c ed i n g  

e q u a t i o n  i s  sub s t i tu t e d  i n to t h e  c e l l  i n  qu e s t io n , a n d  the  

o th er " e " v a l u e s are  d e r ived  by s u b t r a c t i o n  of  t h i s  f r. o m  

the margi n a l  to t a l s .  

Th u s , f o r  t h e  c e l l  ALU  - THR1 0  
TH R1 0  2 n d  a c t  o f  p a i r  mar g i n a l  

o t h e r  th an  T H R1 0  t o t a l s  

" o "  5 0  1 9 6  2 4 6  
ALU " e "  3 3 .  9 9  2 1 2 . 0 1 

x 2 7 .  5 4  l .  2 1  

l s t member  o f  " o "  4 5 2  3 4 3 7  3 8 8 9  
p a i r  o th e r  " e "  4 6 8 . 0 1 3 4 2 0 . 9 9 2 than  A LU X 0 . 5 5 0 . 0 7 

m a r g i n a l  5 0 2  3 6 3 3  4 1 3 5 
t o t a l s  

deg r e e s  o f  f r e e dom  = l x 2 
= 9 . 3 7 t o t a l  

o< = 0 . 0 1 p (  0 . 0 1 

Th e two b e h a vi o ur p a t t e r n s  a r e  n o t  i n d e p e nd e n t  
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TAB ULAT ION  O F  DATA U S E D  I N  S I N G LE - L I N K - C LUS TE R-ANALY S I S  OF  AGGRE S S I VE 

B EHAV I O U R ,  DERIVED  F ROM THE T RAN S I T I ON MAT R I X  OF  TAB LE 3 . 2 a 

s e c o nd memb e r  o f  d i sp l ay p a i r  
THR!o P E L  TH �e TH � j F L  F B E  P A R  S WF TRU TRI  G RE REU p r e e r  f e ed 
3 2 . 2  1 1 . 6  2 3 .  2 6 . 0  9 . 1  7 . 1  3 . 0 6 . 6  5 . 7 1 . 7  1 4 . 5  2 4 . 6  1 4 . 5  2 0 . 5  
1 1 . 1  o . o  0 . 2  0 . 0  0 .  0 0 .  0 1 7 . 4  0 . 6  0 . 0  1 . 7  1 0 . 7  1 3 . 9  * 1 0 . 5 1 3 8 . 3  

- 6 .  1 3 6 . 4  1 0 . 1  1 4 . 0  3 .  3 6 .  3 1 8 . 9  6 . 0  5 . 6  2 5 .  3 3 0 .  3 3 0 . 4  "'5 1 . 0  
- 1 2 . 3  1 1 . 2  8 . 0  0 .  0 3 . 2 7 . 5 0 . 9  3 . 8  1 2 . 3  9 . 1  1 4 . 3 1"2 6 . 5 

- 2 2 . 4  3 6 .  3 1 3 . 7  1 4 . 6  1 8 . 6  *3 8 .  0 2 3 .  7 *4 5 .  5 1 4 . 0  2 8 .  9 3 1 . 7  
- "'3 7 .  7 2 4 . 2  � 1 . 8  6 . 4  1 8 . 4  1 6 . 9  2 4 . 5  5 . 2  1 5 . 5  1 5 . 0  

- 7 . 2 7 . 5 1 5 . 3 1 1 . 2  6 .  9 6 . 9  3 . 0  7 .  8 2 . 9 
- 2 0 . 9  0 . 0  0 . 9  0 . 0  6 . 7  0 . 0  1 0 . 0  1 0 . 0  

- 4 .  5 1 . 4  1 2 . 9  2 2 .  6 0 . 5  1 1 . 9  8 . 0  
- 2 .  4 4 .  2 5 .  1 1 0 . 3 4 4 . 5  1 0 . 3  

- 3 . 5 1 7 . 2 3 . 1 1 . 8  8 . 8  
- 7 . 3 5 . 0  1 6 . 7  1 3 . 3  

- 9 .  3 1 4 . 7  2 3 .  1 

DR  

7 .  9 

0 . 0  

1 4 . 8  

0 . 0  

7 . 7  

0 . 4  

0 . 0  

0 . 0  

0 . 0  

0 . 0  

0 . 0  

0 . 0  

0 . 4 
- 2 3 . 9  2 5 .  2 "'3 6 . 4 

- 1 1 . 1 1 4 . 3  
- 2 1 . 4  

-

a :  d a t a  c o r r e c t e d  to  o n e  d e c im a l  p l a c e  * :  c e l l s  u s ed i n  d e ndro g r am 

B 

7 . 7 

o . o  

6 . 9  

0 . 0  

1 3 . 2 

5 . 0  

3 .  2 

3 .  3 

1 . 6  

"'3 5 .  9 

2 . 0 

3 .  3 

7 .  4 

0 .  0 

3 4 . 3  

0 . 0  

0 . 0  
-

F F  

*4 2 .  5 

o . o  

0 . 6  

0 . 0  

1 7 . 0  

0 . 2  

0 . 3  

0 . 0  

8 . 9  

0 . 0  

0 . 0  

0 .  0 

2 5 .  7 

0 . 0  

8 .  3 

0 . 0  

0 . 0  

0 . 0  
-

N 
--.] 
1--' 



AP P E N D I X  I V a  T RAN S I T I O N ANALY S I S  O F  MALE - 1 EMALE I N T E RAC T I ON S  D U R I N G  C OP U LATORY - D I S P LAY 

S E Q U E N C E S  

"" *  p < O . O l 

... .... .. p < 0 . 0 0 1  

tt " e "  v a l u e s  t o o  s m a l l  to  p e r m i t t e s t i n g . H o w e v e r , " o b s e r v e d " 

v a l u e s s u c h  t h a t  r e s u l t s  a r e  o bv i o u s l y  o f  s o m e  s i g n i f i c a n c e  



a; Ci .§ 
z 0 
;:: 

'<I. 
"' z 
8 
� a: 0.. 

HO 

HO/Q 

NO 

NO/Q 

NO hi 

NOh,JQ 

REU 

ALU 

F T  

CRLP 

pp 

NPP 

MO 

TRE 

d'CALL 

Q'tALL 

NCO 

NOS 

other 

column 
total 

HO H0/0' 
41 0 7.20 0.51 

. . .  ns 
1 1  0 517 0.37 

.. ns 
31 8 19.97 1.41 

•• ns 
4 0 12.27 0.87 ns ns 
5 0 6.27 0.44 ns ns 
0 0 1.10 0.08 ns ns 

10 0 6.97 0.49 ns ns 
0 0 2.60 0.18 ns ns 
2 0 30.33 2.15 
o n  ns 
7 0 
�;3 0.31 ns 
0 0 �537 gl4 
0 0 
kP g�p8 
1 0 2.97 0.21 ns ns 
0 0 2.53 0.18 ns ns 
0 0 1.77 0.13 ns ns 
0 0 0.77 0.05 ns ns 
0 0 1.00 0.07 ns ns 
0 0 2.37 0.17 ns ns 
1 0 0.80 0.06 ns ns 

113 8 

NO N0/0' 
76 0 6�531 �7 
111 0 47.77 M, . .. 

341 53 181.11 9.90 
. . .  . . .  

262 0 111.27 6.08 
. . .  . .  

27  1 56.84 �J2 . . .  

1 0 9.98 0.55 
... ns 

93 2 63.19 3.45 
. .. ns 
0 0 23.58 1.29 
. . .  ns 

68 0 275.15 15.03 
. . .  . .. 

1 3  0 39.31 2.15 
... ns 
0 0 30.54 ��7 . . .  

22 0 1028 0.56 
... ns 
7 0 26.91 1.47 
... ns 1 0 22.98 1.26 ••• ns 
0 0 16.03 0.88 
... ns 
0 0 6.95 0.38 
. .  ns 
0 0 9.07 0.50 
... ns 0 0 21.47 1.17 • •• ns 
3 0 7. 2 3  0.40 ns ns 

1025 56 

FOLLOWING AOION !female) 

N0h1 NOh1/0' REU ALU FT 
17 0 34 2 7 15.42 0.38 13.13 6.24 55.31 ns ns . . .  n s  . . .  

1 3  0 10 0 3 11.28 0.28 9.60 4.57 40.46 ns ns ns ns . . .  

24 0 37 2 37 42.76 1.06 36.40 17.32 153.37 
. .. ns ns • •• . .. 

13 0 33 0 5 26.27 0.65 22.36 10.64 94.23 
. .  ns ns . . .  . . .  

123 6 9 1 9 1�-:; 0.33 11.42 �543 48.13 ns ns • •• 29 ff 0 0 0 0 2.34 0.06 2.01 0.95 8.45 ns ns ns ... 

9 0 54 3 1 14.92 0.37 12.70 6.04 53.51 ns ns . . .  ns . .. 

0 0 1 65 1t 0 5.57 0.14 4.74 2.25 19.97 ns ns ns ... 

9 0 0 0 800 64.96 1.61 55.30 26.31 233.00 
. .. ns . . .  . . .  . . . 

2 0 15 3 2 9.28 Q23 7.90 3.76 33.29 ns ns . .  ns . .. 

0 0 10 14 1t 0 7.21 g�8 ��4 2.92 25.86 
.. .. 

2 0 2 1 1 
M3 g�6 ��7 Rl8 8.71 

... 

0 0 0 2 1 6.35 0.16 5.41 ��7 22.79 
.. ns ns . .. 

0 0 0 0 0 5.43 0.13 4.62 2.20 19.46 
ns ns ns ns ... 

0 0 0 1 0 3.78 0.09 3.22 1.53 13.57 ns ns ns ns . . .  

0 0 0 0 0 1.64 0.04 1.40 0.66 5.89 ns ns ns ns .. 

0 0 0 1 0 2.14 0.05 1.82 0.87 7.68 ns ns ns ns . .  0 0 0 2 0 
��7 0.13 4.31 2.05 18.18 ns ns ns . .. .  

1 0 0 1 2 1.71 0.04 1.46 0.69 6.15 ns ns ns ns ns 

242 6 206 98 868 

CRLP PP PRO Q C  ALL 
31 0 7 0 12.23 6.50 1 3.95 6.63 

. .  . . .  ns . . 

0 0 10 0 8.95 4.75 10.21 4.85 
.. ns ns ns 

53 0 9 0 33.93 18.02 38.70 18.38 
. .  . . .  . . . . . .  

0 0 51 0 20.84 11.07 23.77 11.29 
. . .  . .. . .. . .. 

2 0 4 0 10.65 5.66 12.14 5.77 
. .  ns ns ns 
0 0 3 0 1.87 0.99 2.13 1.01 ns ns ns ns 

1 1  1 5  8 0 11.84 6.29 13.50 6.41 ns . .. ns .. 

1 10 0 0 4.42 2.35 5.04 2.39 ns ns ns ns 
5 0 25 0 51.54 27.38 58.79 27.92 
. . .  . . .  . . .  . . .  

86 0 0 0 7.36 3.91 8.40 3.99 
... ns .. ns 
0 76 1t 0 0 5.72 3.04 6.52 3.10 ns u ns 
2 0 3 1 1.93 1.02 2.20 1.04 ns ns ns ns 
0 0 78 0 5.04 2.68 5.75 2.7 3 ns ns ... ns 
0 0 21 1t 53 1t 
4.30 2.29 4.91 2.33 ns ns 
0 0 0 so ff 3.00 1.59 3.42 1.63 ns ns ns 
0 0 0 0 t30 0.69 1.49 0.71 ns ns ns ns 
0 0 0 0 1.70 0.90 1.94 0.92 ns ns ns ns 
0 0 0 0 4.02 2.14 4.59 2.18 ns ns ns ns 
1 I 0 0 1.36 0.72 1.55 0.74 ns ns ns ns 

192 102 219 104 

Q'CALL NCO NOS 
0 0 0 -1.47 1.34 5.16 ns ns ns 
0 0 0 1.07 0.99 3.78 ns ns ns 
0 0 0 4.06 3.71 14.31 ns ns . . .  

0 0 0 2.50 0.28 8.79 ns ns . .  

0 0 0 1.28 1.16 4.49 ns ns ns 
0 0 0 0.22 Q20 0.79 ns ns ns 
0 0 0 1.42 1.29 4.99 ns ns ns 
0 1 0 0.53 0.48 1.86 ns ns ns 
0 0 0 6.17 5.64 21.74 
. . .. . .. 

0 0 0 0.88 0.81 3.11 ns ns ns 
0 0 0 0.69 0.63 2.41 ns ns ns 
0 0 0 0.23 0.21 0.81 ns ns ns 
0 0 0 0.60 0.55 2.22 ns ns ns 
0 0 0 0.52 0.47 1.81 ns ns ns 
0 0 2 0.36 0.33 1.27 ns ns ns 

23 " 0 0 0.16 0.14 0.55 ns ns 
0 19 tt 10 tt 0.20 0.19 0.72 ns 
0 0 69 0.48 0.44 1 .70 ns ns 
0 0 0 0.16 0.15 0.57 ns ns ns 

23 21 81 

,- T l '"0 ... 
other --�al__j 

1 1.66 216 ns 
0 I 
1 .21 158 ns I- --4 4.59 599 ns 
0 2.82 368 ns 
1 1.44 188 ns 
0 025 33 ns 
3 I 1.60 209 ns 
0 0.60 78 ns 
1 I 6.98 910 
. . 

2 I 1.00 130 ns 
1 0.77 101 ns 
0 0.26 34 ns 
0 0.68 89 ns 
0 0.58 76 ns 
0 0.41 53 ns 
0 0.18 23 ns 
0 Q23 30 ns I 0 ! 0.54 71 ns 
13 tt I 0.18 24 

26 3390 I 
N -..] N 



AP PE N D I X I V b  T RAN S I T I O N  ANALY S I S  O F  FEMALE - MALE I N T E RAC T I ON S  D U RI N G  C O P UL A T O RY - D I S P LAY 

S E Q U E N C E S  

* .  p < 0 .  0 1  

. . ..  p < 0 . 0 0 1  

tt " e "  v a l u e s t o o  s m a l l t o  p e r m i t  t e s t i n g . H o w e v e r , " ob s e r v e d " 

v a l u e s  s u c h  t h a t  r e s u l t s  a r e  o b v i o u s l y  o f  s o m e  s i g n i f i c a n c e  



QJ Ci E � 
z 0 
E 
...: 

"" z 
8 
w 
w 
8: 

HO 

H0/0' 

NO 

NOlO' 

NO hi 
NOh/d' 

REU 

ALU 

FT 

CRLP 

pp 

PRO 

Q C ALL 

QtALL 

NCO 

NOS 

other 
column total 

HO 

16 

z�; 
2 
0.50 ns 

5 2  
63.85 ns 

1 
3.43 ns 

12  
14.89 ns 
0 
0.37 ns 

20 
12.65 ns 
7 

RJO 
65 
5 4.07 ns 
28 
1 1.96 

... 

0 
1.56 ns 
2 

13.64 
. . .  

0 
6.48 
. .  

0 
1.43 ns 
1 

1.31 ns 
0 
5.05 ns 
0 
1.68 ns 

206 

HO/Q 
4 
5.36 ns 
0 
0.38 ns 

69 
48.66 

. . .  

3 
2.61 ns 

10 
1 1 .35 ns 
0 
0.28 ns 
8 
9.64 ns 
0 
4.65 ns 

56 
41.21 •• 

1 
9.12 
. .  

0 
1.19 ns 
4 

10.40 ns 
0 
4.94 
ns 
0 
1.09 ns 
2 

1.00 ns 
0 
3.85 ns 
0 
1.28 ns 

1 57 

NO NO/Q 
20 8 
19.92 12.36 ns ns 
3 2 
1.41 0.88 ns ns 

182 140 
180.70 112.20 ns ut 

12 8 
9.70 6.02 ns ns 

15 12 
42.13 26.16 

. .. . .  

1 0 
1.06 0.66 ns ns 

33 20 
35.79 22.22 ns ns 

3 0 
17.28  10.73 • •• ••• 

260 154 
153.02 95.02 • • •  .... 

41 2 
33.85 21.02 ns . . .  

0 0 
4.41 2.74 ns ns 
9 15 

38.61 23.97 
. . . ns 
0 0 

18.33 11.38 
. .. . . .  

0 0 
405 2.52 ns ns 
0 1 

3.70 2.30 ns ns 
0 0 

14.26 8.87 
. . .  u 

4 0 
4.76 2.96 ns ns 

583 362 

FOLLOWING ACTION I male) 

NOhl N�i/Q REU ALU FT 

2 1 10 3 39 

6.15 1 .06 6.94 2.56 30.45 ns ns ns ns ns 
0 0 0 0 1 
0.44 0.08 0.49 0.18 2.16 ns ns ns ns ns 

24 5 63 0 453 
55.79 9.61 62.92 23.25 276.16 

... ns ns • u . . .  

1 0 3 0 26 
2.99 0.52 3.38 1.25 14.82 ns ns ns ns .... 

22 5 7 1 148 
13.01 2.24 14.67 5 .42 6 4.39 u ns ns ns . . .  

0 0 0 0 5 
0.33 0.06 0.37 0.14 1.62 ns ns ns ns ns 
6 1 23 1 40 

11.05 1.90 12.46 4.60 54.69 ns ns . .  ns ns 
1 0 21  10 tt 2 
5-33 0.92 6.02 2.22 26.40 ns ns . . .  . . .  

108 1 8  29 2 113 
47. 25 8.14 53.28 19.69 233.86 

... ••• . . .  . . .  .. . .  

13 0 28 1 45 
10.45 1.80 11.79 4.35 51.73 ns ns . . .  ns ns 
0 0 2 0 0 
1.36 0.23 1 .53  0.57 6.74 ns ns ns ns .. 

1 1 2 1 8 

11.92 2.05 13.44 4.97 59.00 
... ns .. . ns ... 

0 0 1 0 0 
5.66 0.97 6.38 2.36 28.02 ns ns ns ns ... 

0 0 0 1 0 

1.25 0.22 1.41 0 .52  6.20 ns ns ns ns •• 
0 0 0 3 2 
1.14 0.20 1.29 0.48 5.66 ns ns ns ns ns 
0 0 12 51 

1t 1 
4.41 0.76 4.97 1.84 21.82 ns ns . .. ... 

2 0 2 1 8 
1.4 7 0.2 5  1.66 0.61 7.27 ns ns ns ns ns 

180 3 1  203 75 891 

CRLP pp NPP MO TRE IJ'CALL 

8 0 1 1 0 0 

4.24 3.49 1.13 3.01 2.60 1.81 ns ns ns ns ns ns 
0 0 0 0 0 0 
0.30 0.2 5  0.08 0.21 0.18 0.13 ns ns ns ns ns ns 

16 0 7 5 1 0 
38.43 31.61 10. 23 27.28 23.56 16.43 

. . .  .... ns . .. --· • •• 
0 0 1 0 0 0 
2.06 1.70 0.55 1.46 1.26 0.88 ns ns ns ns ns ns 
1 0 1 0 0 0 
8.96 7. 3 7  2 . 38 6.36 5.49 3.83 
. . • •  ns . . . .  ns 
0 0 0 0 0 0 
2.23 0.19 0.06 0.16 0.14 0.10 ns ns ns ns ns ns 

19 27 4 0 0 0 
7.61  6.26 2.03 5.40 4.67 3.25 
... • •• ns ns ns ns 
6 44 1t 0 0 0 0 
3.67 3.02 0.98 2.61 2.25 1.57 ns ns ns ns ns 

44 0 12 5 0 0 
32.55 26.77 8.66 2 3.10 19.95 13.9 1 ns .. .  . ns . . .  . . .  . .. 

27 0 3 0 0 0 
7.20 5.92 1 .9 2  5.11 4.41 3.08 
. .. ns ns ns ns ns 
0 22 tt 0 0 0 0 
0.94 0.77 0.25 0.67 0.57 0.40 ns ns ns ns ns 
0 0 3 77 75 0 
8.21 6.75 2.19 5.83 5.03 3.51 
.. • • ns . . .  u •  ns 
0 0 0 0 0 53 -tt 
3.90 3.2 1 1.04 2.77 2.39 1.67 ns ns ns ns ns 
0 0 0 0 0 0 
0.86 0.71 0.23 0.61 0.53 0.37 ns ns ns ns ns ns 
0 0 1 0 0 0 
0.79 0.65 0.21  0.56 0.48 0.34 ns ns ns ns ns ns 
0 7 0 0 0 0 
3.04 2.50 0.81 2.16 1.86 1.30 ns ns ns ns ns ns 
3 2 0 0 0 0 
1.01 0.83 0.27 0.72 0.62 0.43 ns ns ns ns ns ns 

124 102 33 88 76 53 

Q'CALL NCO 

0 0 
0.79 1.03 ns ns 
0 0 
0.06 0.07 ns ns 
1 3 
7.13 9.30 u ns 
0 0 
0.38 0.50 ns ns 
0 2 
1.66 2.17 ns ns 
0 0 
0.04 0.05 ns ns 
0 0 
1.41 1.84 ns ns 
0 1 
0.68 0.89 ns gs 
0 1 
6.04 7.87 
... .. .. 

0 0 
1.34 1.74 ns ns 
0 0 
0.17 0.23 ns ns 

21 1t 0 
1.52 1.99 ns 
0 16 1t 
0.72 0.94 ns 
0 5 
0.16 0.21 ns ns 
1 0 

0.15 0.19 ns ns 
0 2 
0.56 0.73 ns ns 
0 0 
0.19 Ri4 ns 

2 3  30 

NOS 

0 
1.03 ns 
0 
0.17 ns 
0 

22.01 
... 

0 
1.18 
ns 
1 
5 .13 ns 
0 
0.13 ns 
0 
4.36 ns 
1 
2.10 ns 
0 

18.64 
.. .. 

0 
4.12 ns 
0 
0.54 ns 
0 
4.70 ns 

34 tt 
2.23 

1 7  tt 
0.49 ns 

10 

0.45 ns 
8 
1.74 ns 
0 
0.58 ns 

71 

other 
0 
0.65 ns 
0 
0.05 ns 
4 
5.89 ns 
0 
0.32 ns 
2 
1.37 ns 
0 
0.03 ns 
1 
1.1 7 ns 
2 
0.56 ns 
1 
4.99 ns 
3 
1.10 ns 
1 
0.14 ns 
0 
1.26 ns 
0 
0.60 ns 
0 
0.13 ns 
0 

0.12 ns 
0 
0.47 ns 
5 
0.16 ns 

19 

cow total 

1 13  

8 

1025 

ss 

2 3 9  

6 

203 

98 

868 

192 

25 

2 1 9  

104 

23 

21 

81 

27 

3307 

' 

N 
-J 
w 



2 7 4  

APP E N D I X  V L I S T  O F  F OODS E A T E N  B Y  CAP T I VE C Y G N E T S  

c omm e r c i a l  c h i c k - s t a r t e r  c rumb s 

a nd p e l l e t s  

( up t o  t h r e e  w e e k s )  

s o a k e d  who l e  wh e a t  

s p r o u t e d  Mu n g  b e a n s  

e g g  y o l k  ( f i r s t  o n e  - two d ay s )  

c h opp e d  l e t t u c e 

c ho p p e d  c a b b a g e  

g r a t ed c a r r o t  

T h e s e  f o o d s  w e r e  s upp l e m e n t e d  b y  g r a z i ng o n  

D o c k  ( R u m e x  o b t u s i f o l i u s ) 

S ow t h i s t l e  ( P u ha S o n c h u s  o l e r a c e u s )  

C l o v e r  ( T r i f o l i u m r e p e n s , T .  s u b t e rr a n e u s )  

Y o r k s h i r e  f o g  ( H o l c u s  l a n a t u s )  

Ry e g r a s s  ( L o l i u m p e r e n n e )  

D a n d e l i o n  ( T a r a x a c u m  o ff i c i n a l e )  

H aw k s b e a r d  ( C r e p i s  c a p i l l a r i s ) 



APP E N D I X  V I  

T hr e a t  f o rm 

I MP 

TH R 
l o  

P E L  ( & h o l d )  

T H R  
m e  

T H R
h i

/ P A R  

A G G RE S S I VE I NC I DE N TS A N D  AS S O C I ATE D 

V O C AL I S AT I ON S  US E D  B Y  S W A N S  AT  

W E S T E RN S P RI N G S , A U C K L AND 

( D a t a f r o m  3 h . o b s e r v a t i o n )  

numb e r  vo c a l i s a t i o n  c o n t e x t  

1 1  1 1  ( h i s s )  8 i n t e r s p e c i f i c  
( hu m a n , g o o s e  a s  

2 7 5  

t h r e a t s  
o b j e c t )  

3 d u r i n g  f e e d i n g , a t  
o t h e r  s w a n s  

3 f e e d i n g d i s pu t e s  

1 5 f e e d i n g d i s pu t e s  

8 f e e d i n g  d i sp u t e s  

7 2 ( h i s s )  b o u n d a r y  o r  f e e d i n g  
d i s pu t e s  

O f  4 4  a g gr e s s i v e i n c id e n t s , s i x  i nvo l v e d  g e e s e  and  t w o  

hum a n s  i . e . e i g h t  w e r e  i n t e r s p e c i f i c . 

i n c i d e n t s , 1 5  i nvo l v ed p h y s i c al a t t a c k . 

O f  3 6  i n t r a s pe c i f i c  

V o c a l i s a t i o n s  

o c c u r r e d  w i t h  1 3  t h r e a t s : a l l  w e r e  h i s s e s , a n d  t h e  t h r e a t s  

w e r e a t  c l o s e r a n g e  ( o n e  - t w o  b o d y  l e n g t h s ) . I n  c omp a r -

i s o n , t h e  l o n g - r a n g e  t hr e a t s  T RU a n d  S W F  i nv o l v e  v e ry l o u d  

c a l l s .  



AP P E N D I X  V I I  " N O RM AL I S E D "  DATA F O R  S I N G L E - L I NK -

CL U S T E R- AN A L Y S I S  O F  C Y GN E T G RO UP 

C O H E S I O N  

2 7 6  

Th e d a t a  a r e  " no rm a l i s e d " t o  c o rr e c t  f o r  d i f f e r i n g  

n u mb e r s  o f  ob s e r va t i o n s  i n  e a c h  b l o c k . 



2 7 7  

B l o c k  I V  ( 1 0 / l l  - 2 3 / 1 1 / 1 9 8 0 ) 

A D c L s p 

A 2 8 . 9 5 2 3 . 0 3 2 7 .  6 3  2 6 . 9 7 3 0 . 9 2 
* * 

D 2 6 .  3 2 3 1 . 5 8  2 8 . 9 5 3 0 . 9 2 
* 

c 2 3 .  6 8  2 3 . 6 8 2 6 . 9 7 
* 

L 2 5 . 0 0 3 4 . 2 1 

s 2 4 . 3 4 

p 



2 7 8  

RE F E RE N CE S 

ALLE Y , R . ; B O Y D , H .  ( 1 9 5 0 )  

t h e  Co o t , F u l i c a a t r a . 

P a r e n t - y o u n g  r e c o g n i t i o n  i n  

Ib i s  9 2 : 4 6 - 5 1  

ALTMAN N , J .  ( 1 9 7 4 )  Ob s e r v a t i o n a l  s tudy o f  b e ha v i o u r : 

S amp l i n g  m e th o d s .  B e h a v i o u r  5 6 : l - 4 1 

ANDE RS ON , B . W . ; TAUNO , E . K . ; DWA I N , W . W .  ( 1 9 6 9 ) S p r i n g  

s e x a n d  a g e  r a t i o s  o f  L e s s e r  S c aup a n d  R i n g - n e c k e d  

D u c k s  i n  M i n n e s o t a . J o u r n a l  of Wi l d l i f e M a n a g em e n t 

3 3 : 2 0 9 - 2 1 2  

ANKNEY , C . D .  ( 1 9  7 7 )  F e e d i n g a n d  d i g e s t iv e  o r g a n  s i z e  i n  

b r e e d i n g  L e s s e r  S n ow G e e s e . A u k 9 4 : 2 7  5 - 2 8 2  

A S C H OF F , J .  ( 1 9 6 6 )  C i r c a d i a n a c t i v i t y p a t t e r n  w i t h  two 

p e a k s . E c o l o g y  ±2 =  6 5 7 - 6 6 2  

B A I L E Y , T . ; B A N G S , E . ; B E RN S , V .  ( 1 9 8 0 )  B a c k - c a r r y i n g  o f  

y o u n g  b y  T r ump e t e r  S wa n s . Wi l s on B u l l e t i n  9 2 : 4 1 3  

B A T E S  O N , P .  ( 1 9 6 6 )  

i mp r i n t i n g . 

T h e  c h a r a c t e r i s t i c s  a n d  c o n t e x t  o f  

B i o l o g i c a l  R e v i e w  i! =  1 7 7 - 2 2 0  

BATE S ON , P . ; L O TW I CK ,  W . ; S C O T T , D . K .  ( 1 9 8 0 )  S i m i l ar i t i e s  

b e tw e e n  t h e  f a c e s  o f  p a r e n t s  a n d  o f f s p r i n g  i n  

B e w i ck ' s  S w a n  a n d  t h e  d i f f e r e n c e s b e tw e e n  m a t e s . 

J o u r n a l  o f  z o o l o g y  ( L a n d . )  1 9 1 : 6 1 - 7 4  

BE DARD , J . ;  M U N RO , J .  ( 1 9 7 7 )  B ro o d and c r e c h e  s t a b i l i t y 

i n  t h e C ommo n E i d e r  o f  t h e  S t .  Lawr e n c e  e s t u a r y . 

B e h a v i o u r  6 0 : 2 2 1 - 2 3 6  

B E E C H E R ,  M . D . ; B E E CH E R ,  I . M . ; L U M P K I N , S .  ( l 9 8 l a )  P a r e n t -

o f f s p r i n g  r e c o g n i t i o n  i n  B a nk S w a l l ow s  ( R i pa r i a  

r i pa r i a ) .  l .  N a t u r a l  h i s to r y . 

2 9 : 8 6 - 9 4  

A n i m a l  B e h a v i o u r  

B E E C H E R ,  M . D . ; B E E CH E R ,  I . M . ; H A H N , S .  ( l 9 8 l b )  P a r e n t -

o f f s p r i n g  r e c o g n i t i o n  i n  B a nk S w a l l ow s . 2 .  D e v e l op -

m e n t  a n d  a c o u s t i c  b a s i s . A n i ma l  B e h a v i o u r  2 9 : 9 5 - 1 0 1  

B EE R ,  C .  ( 1 9 7 5 )  M u l t ip l e  f u nc t i o n s  a n d  g u l l  d i sp l ay s . 

pp 1 6 - 5 4  i n  F u n c t i o n a n d  E vo l u t i o n i n  B e h a v i o u r  ( e d s . 

G .  B a e r e nd s ; C .  B e e r ; A .  M a n n in g ) , C l a r e nd o n  P r e s s , 

O x f o rd 

B L OMF I E L D , C . D . ; B LACK , M . J . S .  ( 1 9 6 3 )  B l a c k  S wa n s  f e e d i n g  

o n  w i l l o w  l e av e s . N o t or n i s  1 0 : 1 8 9  

BOA S E , H .  ( 1 9 5 9 )  N o t e s  o n  t h e  d i sp l ay , n e s t i n g  a n d  m o u l t 

o f  t h e  Mu t e  S w a n . B r i t i s h B i r d s  5 2 : 1 1 4 - 1 2 3  



B RA I T H W A I T E , L . W . ( 1 9 7 0 ) B l a c k  S w a n . 

Na t u r a l  H i s t o r y  � :  3 7 5 - 3 7 9  

2 7 9  

A u s t r a l i a n 

B RA I T  H W A I T E , L . W . ( 1 9  7 7 ) E c o 1 o g i c a 1 s tu d i e s o f t h e  B 1 a c k 

S w a n . I .  T h e  e g g , c l u t c h ,  a n d  i n c ub a t i o n . 

A u s t r a l i a n W i l d l i f e R e s e a r c h  4 :  5 9 - 7 9  

B RA I T H WA I TE ,  L . W .  ( 1 9 8 l a )  E c o l o g i c a l  s t ud i e s  o f  t h e  

B l a c k  S w a n . I I . C o l o u r  a nd p l um a g e  c h a n g e s ,  s e x u a l  

m a t u r a t i o n  a n d  t i m i n g  a nd f r e qu e n cy o f  b r e e d i n g . 

A u s t r a l i a n W i l d l i f e R e s e a r c h  8 :  1 2 1 - 1 3 3  

B RA I T H WA I TE ,  L . W .  ( 1 9 8 lb )  E c o l o g i c a l  s t u d i e s  o f  t h e 

B l a c k  S wa n . I I I . B e h av i o u r  a n d  s o c i a l  o r g a n i s a t i o n . 

A u s t r a l i a n W i l d l i f e R e s e a r c h  8 :  1 3 5 - 1 4 6  

B RA I T HW A I TE , L . W . ; F R I T H , H . J . ( 1 9 6 9 a )  W a t e r f ow l  i n  a n  

i n l a n d  s w a mp i n  N ew S o u t h  W a l e s . I .  H ab i t a t . 

C . S . I . R . O Wi l d l i f e  R e s e a r c h  1 4 : 1 - 1 6  

B RA I T H W A I T E , L . W . ; F R I  T H , H . J . ( 1 9 6 9 b ) W a t e r  f o w 1 i n  a n  

i n l a n d  sw amp i n  N ew S o u t h  W a l e s . 

C . S . I . R . O .  W i l d l i f e R e s e a r c h 1 4 : 

I I I . B r e e d i n g . 

6 5 - 1 0 9  

B RI G GS , S . V .  ( 1 9 7 9 )  D ay t im e  h a b i t s  o f  w a t e r b i r d s  a t  f o u r  

s w a m p s  o n  t h e  n o r t h e r n  t a b l e l a n d s  o f  N e w  S o u t h  W a l e s . 

E m u  7 9 :  2 1 1 - 2 1 4  

B ROWN , L . H . ; U RB A N , E . K .  ( 1 9 6 9 ) T h e  br e e d i n g  b io l o g y  o f  

t h e  G r e a t  Wh i t e  P e l i c a n  P e l e c a n u s  o n o c r o t a l u s r o s e u s  

a t  L a k e  S h a l a , � t h i op i a .  Ib i s  1 1 1 :  1 9 9 - 2 3 7  

B ROWN , J . L .  ( 1 9 7 5 )  Th e E v o l u t i o n o f  B e h a vi o u r. N o r t o n  

& e o . I n c . N . Y .  

B ROW N , J . L . ; O RI A N S , G . H .  ( 1 9 7 0 )  S p a c i n g  p a t t e r n s  i n  

m o b i l e  a n i ma l s . A n n u a l  R e v i e w of E c o l o g y  a n d  

S y s t ema t i c s � :  2 3 9 - 2 6 2 

B ROWN , R . G . B . ; B L U RTON - JO NE S , N . G . ; H U S S E L , D . J . T .  ( 1 9 6 7 )  

T h e  b r e e d i n g  b e h a v i o u r  o f  S ab i n e ' s  G u l l , X e ma s a b i n i . 

B e h a v i o u r  2 8 : 1 1 0 - 1 4 0  

B RU GGE RS , R . L . ; J A C K S O N , W . B .  ( 1 9 7 7 )  T i m e  b ud g e t s  o f  

M an d a r i n  D u c k s  u n d e r  s e m i - n a tu r a l  c o n d i t i o n s . 

Wi l d fo wl 2 8 : 8 7 - 9 3  

B U C KL E Y , P . A . ; B U CK LE Y , F . G .  ( 1 9 7 7 )  H e x a g o n a l  p a c k i n g  o f  

Ro y a l  T e r n  n e s t s . A u k 9 4 : 3 6 - 4 3  

B U RLEY , N .  ( 1 9 8 1 )  Ma t e  c h o i c e  b y  m u l t ip l e  c r i t e r i a  i n  a 

mo n o g amo u s  s p e c i e s . A m e r i c a n  N a t u r a l i s t  1 1 7 : 5 1 5 - 5 2 8  



B U RT ON , B . A . ; H UDS O N , R . J .  ( 1 9 7 8 )  A c t iv i t y  b u d g e t s  o f  

L e s s e r S n ow G e e s e  w i n t e r i n g o n  t h e  F r a s e r R i v e r  

E s t u a r y , B r i t i s h C o l umb i a . W i l dfowl 2 8 : 1 1 1 - 1 1 7  

2 8 0  

B UT T E RF I E LD , P . A .  ( 1 9 7  0 )  T h e  p a i r  b o nd i n  t h e  Z e b r a  F i n c h . 

pp  2 4 9 - 2 7 8  i n  S o c i a l  B e h a v i o u r  i n  Bi r d s  a n d  M a mma l s  

( e d .  J . H .  C r o o k ) , L o ndo n : A c a d e m i c  P r e s s  

C A I T H N E S S ,  T . A .  ( 1 9 6 9 )  T h e  P u k e p u k e  L a g o o n  p r o j e c t . 

Wi l d l i f e : A R e v i e w  1 :  2 6 - 2 9  

C A I THNE S S , T . A . ; P E N GE L LY , W .. J .  ( 1 9 7 3 )  U s e  o f  P u k e p u k e  

L a g o o n  b y  w a t e r f ow l . P r o c e e d j n g s  of t h e  N e w  

Z e a l a n d  E c o l o g i ca l S o c i e t y � :  1 - 6  

CO LEMAN , A . E . ; M I N T O N , C . D . T .  ( 1 9 7 9 )  P a i r i n g  a nd b r e ed i n g  

o f  M u t e  S wa n s  i n  r e l a t i o n  t o  n a t a l a r e a . Wi l d f o w l  

3 0 :  2 7 - 3 0  

COL L I AS , N . E . ; C O L L I AS , N . C .  ( 1 9 5 6 )  

f am i l y  i n t e g r a t i o n  i n  d u c k s . 

S ome  m e c h a n i s m s  o f  

A u k  7 3 : 3 7 8 - 4 0 0  

COLL I AS , N . E . ; J A H N , L . R . ( 1 9 5 9 )  S o c i a l  b e h av i ou r  a nd 

b r e e d i n g  s u c c e s s  i n  C a n a d a  G e e s e  co n f i n e d  u n d e r  s em i -

n a t u r a l  c o nd i t i o n s . A u k  7 6 : 4 7 9 - 5 0 9  

C O O P E R ,  J . A .  ( 1 9 7 8 )  T h e  h i s t o r y  a n d  b r e e d i n g  b i o l o gy o f  

t h e  C a n a d a  G e e s e  o f  M a r s h y P o i n t ,  Man i t ob a . 

Wi l d l i f e  M o n o g r a p h s  6 1 : 1 - 8 7  

C O O P E R ,  J . A .  ( 1 9 7 9 )  T r u mp e t e r  S wa n  n e s t i n g  b e h a v i o u r . 

Wi l d f o w l  3 0 : 5 5 - 7 1  

C O U L S ON , J . C .  ( 1 9 6 6 )  T h e  i n f l u e n c e  o f  p a i r - b o nd a n d  a g e  

o n  t h e  b r e e d i n g  b i o l o g y  o f  t h e  K i tt i w a k e  G u l l  ( R i s s a  

t r i d a c t y l a ) . J o u r n a l  o f  A n i m a l  E c o l o g y  3 5 : 2 6 9 - 2 7 9  

CO U L S ON , J . C .  ( 1 9 7 1 )  Compe t i t i o n  f o r  br e ed i n g  s i t e s  

c au s i n g  s e g r e g a t i o n  arid  r e d u c e d  young p r o d u c t i o n  i n  

c o l o n i a l  a n im a l s .  P r o c e e d i n g s  of t h e  A d v a n c e d  S t u d y  

Tn s t i t u t e o n  D y n a m i c s  o f  N u mb e r s  i n  P o p u l a t i o n s  

( Oo s t e r b e ek 1 9 7 1 ) : 2 5 7 - 2 6 8 

COWAN , P . J . ( 1 9 7 3 )  P a r e n t a l  c a l l s  and  t h e  app r o a c h  

b e h av i o u r  o f  y o u n g  C a n a d a  G e e s e : a l ab o r a t o r y s tu d y . 

C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  Z o o l o g y  � :  6 4 7 - 6 5 0  

COWAN , P .  J .  ( 1 9 7 4 )  I nd i v i d u a l  d i f f E? r e n c e s  i n  a l a r m  c a l l s  

o f  C an a d a G e e s e  l e ad i n g  b r o o d s . A u k 9 1 : 1 8 9 - 1 9 1 

CRO S S , A .  ( 1 9 4 7 )  

4 0 : 2 7 9  

D i sp l ay o f  Mu t e  S w an . B r i t i s h  B i r d s  



DAAN J E , A .  ( 1 9 5 0 )  O n  l o c om o t o ry m o v e me n t s i n  b i r d s  a n d  

t h e  i n t e n t io n  m ov em e n t s  w h i c h  d e r i v e  f r om t he m . 

B e h a vi o u r  3 :  4 8 - 9 8  

2 8 1 

DAVI E S , N . B .  ( 1 9 7 8 )  E c o l o g i c a l  q u e s t i on s  a b o u t t e r r i t o r i a l  

b e h a v i o u r . pp 3 1 7 - 3 5 0  i n  B e h a v i o u r a l E c o l o g y : a n  

e vo l u t i o n a r y  a pp r o a c h  ( ed s . J . R . Kr e b s  & N . B .  D a v i e s )  

B l a c kw e l l  S c i e n t i f i c  P ub l i c a t i o n s  

D E L AC O U R , J .  ( 1 9 5 4 )  T h e Wa t e r fo wl o f  t h e  W o r l d Vo l . I ,  

C o u n t ry L i f e , L o n d o n  

DEW A R , J . M .  ( 1 9 3 6 )  M e n a g e  a t r o i s  i n  t h e  Mu t e  S w a n . 

B r i t i s h B i r d s  3 0 :  1 7 8 - 1 7 9  

D I L G E R ,  W . C .  ( 1 9 6 2 )  Me t ho d s a n d  o b j e c t i v e s o f  e th o l o g y . 

L i v i n g B i r d 1 9 6 2 : 8 3 - 9 2  

E I S E NH A U E R ,  D . I . ;  K I RKP A T RI C K , C . M .  ( 1 9 7 7 )  E c o l o gy o f  t h e  

E mp e r o r  G o o s e  i n  A l a s k a . Wi l d l i f e M o n o g r a p h s  � :  l - 6 2  

E LDE R ,  W . H . ; E LDE R ,  N . L .  ( 1 9 4 9 )  Ro l e  o f  t he f am i l y  i n  t h e  

f o r m a t i o n  o f  g o o s e  f l o c k s . Th e Wi l s o n B u l l e t i n  

6 1 : 1 3 3 - 1 4 0  

E L L I S ,  J . C . S .  ( 1 9 3 6 ) M e n a g e  a t r o i s  i n  t h e  Mu t e  S w a n . 

B r i t i s h  B i r d s  3 0 : 2 3 2  

EVAN S , M .  ( 1 9 7 5 )  B r e e d i n g  b e h a v i our o f  c ap t i v e  B e wi c k ' s  

S w an s . W i l dfo wl 2 6 : 1 1 7 - 1 3 0  

E VAN S , M .  ( l 9 7 7 a )  N o t e s  o n  t h e  b r e e d i ng  b e h a v i our o f  

c ap t i v e  Wh i s t l i n g  S wa n s . Wi l d f owl 2 8 : 1 0 7 - 1 1 2  

E V A N S , M .  ( l 9 7 7 b )  Re c o gn i s i ng i n d i v i du a l  B e w i c k ' s S wa n s  

b y  b i l l  p a t t e r n . Wi l d f o wl 2 8 : 1 5 3 - 1 5 8  

E VAN S , R .  ( 1 9 8 2 )  F o r a g i n g - f l o ck re c ru i t m e n t  a t  a B l a c k -

b i l l e d G u l l  c o l o n y : imp l i c a t i o n s  f o r  t h e  I n f o rm a t i o n  

C e n t r e  h yp o t he s i s . A u k 9 9 : 2 4 - 3 0  

E W A S C H U K , E . ; BOAG , D . A .  ( 1 9 7 2 )  F a c t o r s  a f f e c t i n g  h a t c h i n g  

s u c c e s s i n  d e n s e l y  n e s t i n g  C a n ad a G e e s e .  Jo u rn a l  o f  

W i l d l i f e M a n a g e m e n t �: 1 0 9 7 - 1 1 0 6  

F I C K E N , M . S . ( 1 9 7 7 )  A v i an p l ay .  A u k 9 4 : 5 7 3 - 5 8 2  

F I NN E Y , G . ; C O O KE , F .  ( 1 9 7 8 )  Re p r o d u c t i v e  h ab i t s  i n  t he 

S n ow Go o s e : t h e  i n f l u e n c e  o f  f e m a l e  a g e  . .  C o n d o r  

8 0 : 1 4 7 - 1 5 8  

F I S CH E R ,  H .  ( 1 9 6 5 )  D a s  T r i ump hg e s c h r e i  d e r  G r a u g a n s  ( A n s e r  

a n s e r ) . Z e i t s ch r i f t f u r  Ti e rp s y ch o l o g i e 2 2 :  2 4 7 - 3 0 4  



2 8 2  

F RI TH , H . J .  ( 1 9 5 9 )  T h e  e c o l o g y  o f  w i ld  d u c k s  i n  i n l and 

N ew S o u t h  W a l e s . I .  W a t e r f owl  h a b i t a t s .  

W i l d l i f e R e s e a r c h  4 :  9 7 - 1 0 7  

F RI TH , H . J . ( 1 9 6 7 )  

Rob e r t s o n  

Wi l d f o w l  i n  A u s t r a l i a . 

C . S . I . R . O  

A n g u s  & 

F R I T H , H . J . ; B RA I THWAI T E , L . �V . ; M c KE AN , J . L .  ( 1 9 6 9 ) 

W a t e r f o w l  i n  a n  i n l a n d  s w a mp i n  N ew S o u t h  W a l e s . · I I . 

F o o d . C . S . I . R . O .  Wi l d f o w l  R e s e a r ch 1 4 : 1 7 - 6 4 

G LADS T O NE , D . E .  ( 1 9 7 9 )  P r o m i s c u i ty i n  mo n o g am o u s  c o l o n i a l  

b i r d s . A m e r i c a n  N a t u r a l i s t  1 1 4 : 5 4 5 - 5 5 7  

G O RMAN , M . L . ; M I LN E , H .  ( 1 9 7 2 )  C r e c h e  b e h a v i o u r  i n  t h e  

C om m o n  E i d e r , S om a t e r i a m .  m o l l i s s i m a . 

S c a n d i n a v i c a  3 :  2 1 - 2 6  

O r n i s  

G RAVE S , J . A . ; WH I TE N , A .  ( 1 9 8 0 ) Ad o p t i o n  o f  s tr a n g e  c h i c k s 

b y  H e r r i n g  Gu l l s , L a r u s  a r g e n t a t u s . Z e i t s c h r i f t  f u r  

5 4 : 2 6 7 - 2 7 8  T i e rps y c h o l o g i e 

G U I L E R ,  E . R . ( 1 9 6 6 )  T h e  b r e e d i n g o f  t h e  B l a c k  S wa n  i n  

T a s m an i a ,  w i t h  sp e c i a l  r e f e r e n c e  to s o m e  m a n a g em e n t  

p ro b l em s . P a p e r s  a n d  P r o c e e d i n gs o f  t h e  R o y a l  S o c i e t y  

o f  T a s m a n i a  l O O : 3 0 - 5 2  

GW I NN E R ,  E .  ( 1 9 7 5 )  C i r c a d i an a n d  c i r c a n n u a l  r h y t hm s  i n  

b i r d s . pp 2 2 1 - 2 8 4  i n  A vi a n  B i o l o g y  V o l . 5 ( e d s . 

D . S . F a r n e r  & J . R . K i n g ) , Ac a d e m i c  P r e s s  

HAL L I DAY , T . R . ( 1 9 7 8 )  S e xu al s e l e c t i o n  a n d  m a t e  c ho i c e . 

p p  1 8 0 - 2 1 3  i n  B e h a v i o u r a l E c o l o g y : a n  e v o l u t i o n a r y  

a pp r o a c h  ( e d s . J . R . Kr e b s  & N . B . D av i e s ) , B l a c k we l l  

S c i e n t i f i c  P u b l i c a t i o n s  

HAMI L T O N , W . D .  ( 1 9 7 1 )  G e o m e t r y  f o r  t h e  s e l f i s h h e r d . 

J o u r n a l  o f  T h e o r e t i ca l  B i o l o g y l! =  2 9 5 - 3 1 1  

HAMME R ,  D . A .  ( 1 9 7 0 )  T r u mp e t e r  S w a n  c a r r y i ng y o un g . 

T h e  Wi l s o n  B u l l e t i n  8 2 : 3 2 4 - 3 2 5  

H A N S O N , H . C .  ( 1 9 5 3 )  I n t e r f am i l y  d o m i n a n c e  i n  C a n a d a  G e e s e .  

A u k 7 0 : 1 1 - 1 6  

H A RRI S ON , C . J . O .  ( 1 9 6 5 )  A l l o p r e e n i ng a s  a g o n i s t i c  b e h a v i o u r . 

B e h a v i o u r  2 4 : 1 6 1 - 2 0 9 

H E MS L E Y , J . H . ( 1 9 7 3 )  B l a c k  Swa n i n  Ta s m a n i a . 

P a r k s  & W i l d l i f e  S e rv i c e , T a s m a n i a  

N a t i o n a l  

H EW S ON , R .  ( 1 9 6 4 )  

W h o o pe r S w a n . 

H e r d  c om po s i t i o n  and d i sp e r s i o n  i n  t h e  

B r i t i s h B i r d s  5 7 : 2 6 - 3 1  



2 8 3  

H I ND E , R . A  ( 1 9 5 6 )  T h e  b i o l o g i c a l  s i g n i f i c a n c e  o f  t h e 

t e r r i to r i e s  o f  b i r d s . Ib i s  9 8 : 3 4 0 - 3 6 9 

H I N DE , R . A .  ( 1 9 7 0 ) A n i m a l  B eh a vi o u r . M c G r aw -H i l l  

K o g a k u s h a  L td . 

H OO G LAN D ,  J . L .  ( 1 9 7 9 ) The  e f f e c t  o f  c o l o n y  s i z e  o n  i n d i v i d -

u a l  a l e r t n e s s o f  p r a r i e  d o g s  ( S c i u r i d a e : C y n om u s  s pp . ) . 

A n i m a l  B e h a vi o u r  2 7 : 3 9 4 - 4 0 7  

H O RN , H . S . ( 1 9 7 8 )  O p t im a l  t a c t i c s  o f  r ep r o d u c t i o n  a n d  l i f e  

h i s to r y . p p  4 1 1 - 4 2 9 i n  B e h a v i o u r a l  E c o l o g y : a n  

e vo l u t i on a r y  a p p ro a c h ( ed s . J . R . Kr e b s  & N . B .  D av i e s ) ,  

B l a c kw e l l  S ci e nt i f i c  P ub l i c a t i o n s  

H UX L E Y , J . S .  ( 1 9 4 7 )  D i s p l ay o f  t h e  Mu t e  S wa n . B r i t i s h 

B i r d s  4 0 :  1 3 0 - 1 3 4  

I MME LMAN N , K .  ( 1 9 7 2 )  S ex u a l  a n d  o t h e r  l o n g - t e rm a s p e c t s  

o f  i mp r i n t i n g  i n  b i r d s  a n d  o t h e r  sp e c i e s . A d v a n c e s  

i n  t h e  S t u d y  o f  B e h a v i o ur 4 :  1 4 7 - 1 7 4  

I MMELMAN N , K .  ( 1 9 7 5 )  E co l o g i c a l  s i g n i f i c an c e  o f  i mp r i n t i n g  

a n d  e a r l y  l e a rn i n g . A n n u a l R e v i e w o f  E c o l o g y  a n d  

S y s t e ma t i c s  � :  1 5 -3 7  

I N G L I S , I . R .  { 1 9 7 6 )  A g on i s t i c  b eh a v i o u r  o f  P i n k - f o o t e d  

G e e s e  w i th r e f e r e n c e  t o  Ryd e r ' s  h yp o t h e s i s . 

Wi l d f o wl 2 7 : 9 5 - 9 9 

I N G L I S , I . R .  ( 1 9 7 7 ) T h e  b r e ed i ng b e h av i o u r  o f  t h e  P i nk -

f o o t e d  G o o s e : B eh a v i o u r a l  c o r r e l a t e s  o f  n e s t i n g  s u c c e s s . 

A n i m a l  B e h a vi o ur 2 5 : 7 4 7 - 7 6 4  
I N G L I S , I . R . ; I S AA CS O N , A . J .  ( 1 9 7 8 )  Th e r e s p o n s e s  o f  D a r k 

b e l l i ed B r e n t  G e e s e  t o  mod e l s  o f  g e e s e  i n  v ar i o u s  

p o s t u r e s .  A n i ma l  B eh a vi o ur 2 6 : 9 5 3 - 9 5 8  

J O H N S GARD , P . A . ( 1 9 6 1 )  T h e  t ax o nomy o f  t h e  A n a t i d ae - a 

b e h av i o u r a l  a n a l y s i s .  I b i s  l 0 3 a : 7 1 - 8 5  

J O H N S G A RD , P . A .  ( 1 9 6 5 )  H a n db o o k  o f  wa t e r f o w l  B e h a v i o u r . 

C o r n e l l  U n iv e r s i ty P re s s  

J O H N S G A RD , P . A . ; KEA R ,  J .  ( 1 9 6 8 )  A r e v i ew o f  p a r e n t a l  

c ar r y i n g  o f  y ou n g  b y  w a t e r f ow l . L i v i n g B i r d 7 :  8 9 - 1 0 2 

d e  J O N G , R . P . ; BACO N , P . J . B .  { 1 9 7 9 )  V a r i a t i o n  i n  c o he s i on 

o f  a b r o o d  o f  M u t e S wa n . W i l d fo w l  3 0 :  8 6 - 8 9  

KALAS , S .  ( 1 9 7 7 )  O n t o g e n y  a n d  f u n c t i o n  o f  r an k  o r d e r  i n  

a s i b l i ng g ro up o f  G r e y l a g  G ee s e .  Z e i t s c h r i f t  f u r  

T i e r p s y ch o l o g i e 4 5 : 1 7 4 - 1 9 8  
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K E A R , J .  ( 1 9 7 0 )  T h e  a d ap t iv e  r ad i a t i o n  o f  p a r e n t a l  c ar e  

i n  w a t e r f ow l . pp  3 5 7 - 3 9 2  i n  S o c i a l  B e h a vi o u r  i n  

B i r d s  a n d  M a mma l s  ( e d .  J . H . C r o o k ) , L o n d o n : Ac a d e m i c  

P r e s s  

KE A R , J .  ( 1 9 7 2 )  Rep r o du c t i o n  a n d  f am i l y  l i f e . p p  7 9 - 1 2 4  

i n  T h e S w a n s  ( e d .  P .  S c o t t  & t h e  W i l d fow l T r u s t ) , 

M i c h a e l  Jo s e p h  L td . , L o n d o n  

KEA R , J .  ( 1 9 7 6 )  T h e  p r e s e n t a t i o n  o f  f o o d  t o  c ap t i v e  

w a t e r f ow l i n  r e l a t i o n t o  t h e i r  n a t u r a l  b e h a v i o u r . 

I n t e r n a t i o n a l  z o o Y e a rb o o k  1 6 : 2 5 - 3 2 

K E A R , J . ; M U RTON , R . K .  ( 1 9 7 6 )  T h e  o r i g i n s  o f  Au s t r a l i a n 

w a t e r f o w l  a s  i nd i c a t e d  by t he i r  p ho t o r e sp o n s e s . 

P r o c e e d i n g s  o f  t h e  I n t e r n a t i o n a l Or n i t h o l o g i ca l  

C o n g r e s s  � :  8 3 - 9 7 

K I N G , J . R . ( 1 9 7 4 )  S e a s o n a l  a l l o c a t i o n  o f  t i me and  e n e r gy 

r e s o u r c e s  i n  b i r d s . pp  4 - 8 5  i n  A v i a n  E n e r g e t i c s 

( e d .  R . A .  P ay n t e r ) , N u t t a l l  O r n i t h o l o g i c a l C l u b  

KRE B S , J . R . ;  DAV I E S ,  N . B .  ( 1 9 8 1 )  A n  I n t r o d u c t i o n t o  

B e h a v i o u r a l  E co l o g y . B l a c kw e l l S c i e n t i f i c  P ub l i c a t i o n s  

LAC K , D .  ( 1 9  6 8 )  E c o l o g i ca l  A d a p t a t i o n s  f o r  B r e e d i n g  i n  

B i r d s . M e thu e n , L o n d o n  

LAVE RY , H . J . ( 1 9 6 5 )  Q u e e n s l a n d ' s  r emar k a b l e  c o l o ny o f  

B l a c k S w a n s . W i l d l i f e  i n  A u s tra l i a  2 :  2 3 - 2 5  

L A Z A RU S  , J . ( 1 9  7 2 )  N a tu r a l  s e l e c t io n  a n d  t h e  f un c t i o n s  o f  

f l o c k i n g  i n  b i r d s : a r e p l y  t o  M u r to n . 

5 5 6 - 5 5 8 

I b i s  1 1 4 : 

LAZ A RU S , J . ; I N G LI S , I . R . ( 1 9 7 8 )  The b r e e d i n g  b e h a v i o u r  o f  

t h e  P i nk - f o o te d  G o o s e : p a r e n t a l  c a r e  a n d  v i g i l a n t  

b e h a v i o u r  d u r i n g  t h e  f l ed g i n g p e r i o d . 

6 5 : 6 2 - 8 8  

B e h a vi o u r  

L E M O N , R . E . ; CH A TF I EL D , C .  ( 1 9 7 1 )  O r g a n i s a t i o n  o f  s o n g  

i n  C a r d i n a l s . A n i m a l  B e h a v i o u r 1 9 : l - 1 7  

L I CKE RS , F . H .  ( 1 9 7 7 )  E c o l o g i c a l  a s p e c t s  o f  t h e  B l a c k  

S w a n  c o l o n i e s  o n  L a k e  W h a n g ap e . U npu b l i s h ed M . S c . 

t h e s i s , Un i v e r s i ty o f  W a ik a t o , N ew Z e a l a n d . 

L I N D , H .  ( 1 9 5 9 )  T h e  a c t i v a t i o n  o f  an i n s t i n c t  c a u s e d  b y  

a " t r a n s i t i o n a l  a c t i o n " . 

L O F T S , B . ; M U RT O N ,  R . K .  ( 1 9 6 8 )  

B e h a v i o u r  1 4 : 1 2 3 - 1 3 5  

P h o t op e r i o d i c  a nd p h y s i o -

l o g i c a l ad ap t a t i o n s  r e g u l a t i n g  a v i a n  b r e e d i n g c y c l e s ,  

a n d  t h e i r  e c o l o g i c al s i g n i f i c a n c e . 

z o o l o g y 1 5 5 : 3 2 7 - 3 9 4 

J o u r n a l  o f  



L O RE N Z ,  K .  ( 1 9 5 1 - 1 9 5 3 ) C o mp a r a t i ve  s tud i e s  o n  th e 

b e h av i o u r  o f  t h e  An a t i n a e . A v i c u l t u r a l M a g a z i n e  

5 7 : 1 5 7 - 1 8 2 ;  5 8 : 8 - 1 7 , 6 1 - 7 2 , 8 6 - 9 4 , 1 7 2 - 1 8 4 ; 

5 9 : 2 4 - 3 4 ' 8 0 - 9 1  

L O RE N Z , K .  ( 1 9  6 5 )  T h e  T r i u mph c e r e m o n y  o f  t h e  G r e y l a g  

G oo s e ,  A n s e r  a n s e r . P h i l o s o ph i c a l  T r a n s a c t i o n s  o f  

t h e  R o y a l  S o c i e t y  o f  L o n d o n , B 2 5 1 : 4 7 7 - 4 7 8  

L 0 RE N Z  , K . ( 1 9 6 6 ) 0 n A g g r e s s i on . M e t  h u e  n , L o n d o n  

M c K I NN E Y , F .  ( 1 9  6 5 )  T h e  c o m f o r t  m o v e me n t s  o f  Ana  t id a e . 

B e h a vi o u r  2 5 : 1 2 0 - 2 2 0  

M c K I NN E Y , F .  ( 1 9 7 5 )  T h e  e v o l u t i o n  o f  du c k  d i s p l ay s . 

pp 3 3 1 - 3 5 7  i n  F u n c t i o n a n d  E v o l u t i o n  i n  B e h a vi o u r  

( ed s . G .  B a e r e n d s ,  C .  B e e r  & A .  M a n n i n g ) , C l ar e n d o n  

P r e s s ,  O x f o r d  

M a c S W I NE Y , M .  ( 1 9 6 6 )  

L td . , L o n d o n  

MANN I N G , A .  ( 1 9  7 2 )  

2 nd e d i t i o n . 

S i x  C a m e  F l y i n g . M i c h a e 1  J o s eph 

A n  I n t r o d u c t i o n  t o  A n i m a l B e h a v i o u r , 

E dw a r d  A r n o l d  

ME L E MI S , S . M . ; F ALLS , J . B .  ( 1 9 8 2 )  T h e  d e f e n c e  f u n c t io n : 
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a m e a s u r e  o f  t e r r i to r i a l  b e ha v i o u r . C a n a d i a n  Jo u r n a l 

o f  Z o o l o g y  � :  1 0 2 4 - 1 0 3 1 

M I E RS , K . H . ; W I L L I AMS , M . J .  ( 1 9 6 9 )  N e s t i n g  o f  t h e  B l a c k  

S w a n  a t  L a k e  E l l e s m e r e , N e w  Z e a l and . W i l d f o w l  2 0 : 

2 3 - 3 2  

M I LL E R ,  E . D . ; E MLEN , J . T . J n r . ( 1 9 7 5 )  I nd iv i d u a l  c h i c k  

r e c o g n i t i o n  a n d  f am i l y  i n t e g r i t y i n  t h e  R i n g - b i l l e d 

G u l l . B e h a vi o u r 5 2 : 1 2 4 - 1 4 4  

M I L L S , J . A . ( 1 9 7 3 )  Th e i n f l u e n c e  o f  a g e  a n d  p a i r - b o nd 

o n  t h e  b r e e d i n g  b i o l o gy o f  t h e  Red- b i l l e d  G u l l  ( L a r u s  

n o v a eh o l l a n d i a e  s c o p u l i n u s . 

E c o l o g y  � :  1 4 7 - 1 6 2  

J o u r n a l  o f  A n i m a l  

M I NE AU , P . ; C OO K E , F .  ( 1 9 7 9 )  T e r r i t o r i a l i ty i n  S now G e e s e  

o r  t h e  p r o t e c t i o n  o f  p a r e n t h o o d  - Ry d e r ' s  a n d  I n g l i s ' s  

h yp o th e s e s  r e - a s s e s s ed . Wi l d f o wl 3 0 : 1 6 - 1 9  

M I N TO N , C . D . T .  ( 1 9 6 8 )  P a i r i n g  a n d  b r e e d i n g  o f  Mu t e  S w a n s . 

A n n u a l  R e p o r t  o f  t h e  Wi l d f o wl T r u s t  1 9 : 4 1 - 6 0  

MI N TO N , C . D . T .  ( 1 9 7 1 ) Mu t e  S w an f l o c k s . Wi l d fo w l 2 2 : 

7 1 - 8 8  
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MOO RE J F .  R .  ( 1 9  7 7 )  

c o mp e t i t o r s . 

F l o c k i n g  b e h a v i our a n d  t e r r i t o r i a l  

A n i m a l  B e h a vi o u r  2 5 : 1 0 6 3 - 1 0 6 5  

MO RGAN , B . J . T . ; S I MP S O N , M . J . A . ; H A N B Y , J . P . ; H AL L - C RA G G S , J .  

( 1 9 7 6 ) V i s u a l i s i n g  i n t e r a c t i o n  and s e qu e n t i a l d a t a  i n  

a n i m al b e h a v i o u r : T h e o r y  a n d  app l i c a t i o n  o f  c l u s t e r -

a n a l y s i s  m e t ho d s . B e h a v i o u r  5 6 : 1 - 4 3  

MORRI S , D .  ( 1 9 5 6 )  Th e f e a t h e r  p o s t u r e s  o f  b i r d s  a n d . t h e  

p r o b l em o f  t h e  o r i g i n o f  s o c i a l  s i g n a l s . 

9 :  7 3 - 1 1 3  

B e h a vi o u r  

MUN RO , J . ; B E D A RD , J .  ( 1 9 7 7 )  C r e c h e  f o rm a t i o n  i n  t h e  

C o mm o n  E i d e r . A u k 9 4 : 7 5 9 - 7 7 1  

M U R T O N , R . K .  ( 1 9 7 1 )  W h y  d o  s o m e  b i r d s p e c i e s  f e e d  i n  f l o c k s ?  

I b i s  1 1 3 : 5 3 4 - 5 3 6  

MURT O N , R . K . i KEA R ,  J .  ( 1 9 7 3 ) T h e  n a t u r e  a nd e vo l u t i o n  o f  

t h e  p h o t op e r i o d i c  c o n t r o l  o f  r e p ro d u c t i o n  i n  c e r t a i n 

w a t e r fo w l  ( An a t i d a e ) . J o u r n a l  of R e p r o d u c t i o n a n d  

F e r t i l i t y , S u p p l e m e n t 1 9 :  6 7 - 8 4  

M U RT O N , R . K . i K E A R , J .  ( 1 9 7 8 )  P ho top er i o d i s m i n  w a t e r f o w l . 

J o u rn a �  o f  Z o o l o g y  1 8 6 : 2 4 3 - 2 8 3  

NE L S O N , J . B .  ( 1 9 6 6 )  P op u l a t i o n  d y n am i c s  o f  t h e  G a n ne t ( S u l a 

b a s s a n a ) a t  t h e  B a s s  Ro c k , w i th c o mp a r a t i v e  i n f o rm a t i o n  

f r o m  o t h e r  S u l id a e . J o u r n a l o f  A n i ma l  E c o l o g y  3 5 : 

4 4 3 - 4 7 0  

N O RM AN , F . L .  ( 1 9 7 1 )  B r e e d i n g  o f  t h e  B l a c k  S w a n  n e a r  

W e r r ib e e ,  V i c t o r i a , i n  1 9 6 3  a n d  1 9 7 0 . E m u  7 1 : 1 7 6 - 1 7 8  

O G I LV I E , M . A . ( 1 9 7 2 )  D i s t r i b ut i o n , numb e r s  a nd m i g r a t i o n . 

p p  2 9 - 5 5  i n  T h e  S wa n s  ( e d .  P .  S c o t t  & t h e  W i l d f o w l  Tr u s t ) , 

M i c h a e l  J o s e p h  L td . , L o nd o n . 

O L L A S O N , J . C . ; D U N NE T , G . M . ( 1 9 7 8 )  A g e , e x p e r i e n c e a n d  

o th e r  f a c t o r s  a f f e c t i n g  t h e  b r e e d i n g  s u c c e s s  o f  t h e  

F u lm a r , F u l m a r i s  g l a c i a l i s , i n  Ork n e y . 

A n i m a l  E co l o g y  il =  9 6 1 - 9 7 6  

J o u r n a l  o f  

O ' MA L LE Y , J . B . E . ; E VAN S , R . M .  ( 1 9 8 2 )  F l o c k  f o rma t i o n i n  

W h i t e  P e l i c a n s . 

1 0 2 4 - 1 0 3 1  

C a n a d i a n  Jo u rn a l  o f  z o o l o g y  6 0 : 

OW E N , M .  ( 1 9 7 2 ) S ome  f a c t o r s  a f f e c t i ng  f o o d  i n t a k e  a n d  

s e l e c t i o n  i n  W h i t e - f r o n t e d  G e e s e . 

E co l o g y  i! =  7 9 - 9 2  

J o u r n a l  o f  A n i m a l  

OWE N , M . ; K EA R ,  J .  ( 1 9 7 2 )  

7 7  i n  Th e S w a n s  ( ed .  

M i c h a e l  J o s eph L t d . , 

F o o d  a n d  f e e d i n g  h a b i t s .  pp 5 7 -

P .  S c o t t  & the  W i l d f ow l  T ru s t )  , 

L o n d o n  
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OWE N , M . ; W E L L S , R .  ( 1 9 7 9 )  T e r r i t o r i a l  b eh av i o u r  i n  

b r e e d i n g  B a r n a c l e  G e e s e . Wi l d fowl 3 0 :  2 0 - 2 6  

P A L  M G RE N , P . ( l 9 4 9 ) 

r e s t  i n  b i rd s . 

O n  t h e  d i u r n a l  r h y t hm o f  a c t i v i t y  a n d  

I b i s 9 1 :  5 6 1 - 5 7 6  

M r . E xp l o r e r  D o u gl a s . A . H . & P A S C O E , J .  ( e d . )  ( 1 9 5 7 )  

A . W . R e e d  

P A T T E RS O N , I . J .  ( 1 9 7 6 )  T h e  r o l e  o f  s o c i a l  b e h a v i o u r  i n  

l im i t i n g t h e  s i z e  o f  w i l d f o wl  pop u l a t i o n s  a nd t h e i r  

o u t p u t  o f  y o u n g . W i l d fo w l  2 7 : 1 4 0 - 1 4 1  

P AT TE RS O N , I . J . ; G I LB O A , A . ; TO Z E R ,  D . J .  ( 1 9 8 2 )  R e a r i ng 

o t h e r  p e op l e s ' y o u n g : b r o o d - m i x in g  i n  t h e  S he l du c k  

T a d o r n a  t a d o r n a . 

P E RR I N S , C . M .  ( 1 9 7 0 )  

A n i m a l  B e h a v i o u r  3 0 : 1 9 9 - 2 0 2  

T h e  t im i n g  o f  b i r d s ' b r e e d i n g  

s e a s o n s . I b i s  1 1 2 : 2 4 2 - 2 5 5  

P E T T I N G I  L L , 0 .  S .  J n r . ( 1 9 7 0 )  O r n i t h o l o g y  i n  L a b o r a t o r y  

a n d  Fi e l d ,  4 t h  e d n . B u r g e s s , M in n e s o t a  

P O T T S , K .  ( 1 9 7 7 )  F o o d  o f  g am e  d u c k s . Wi l d l i f e : A R e v i e w  

l :  2 8 - 3 4  

P O U L S O N , H .  ( 1 9 4 8 )  C o n t r i b u t i o n s  t o  t h e  e th o l o g y  o f  s w an s . 

D a n s k e  O rn i t h o l o g i s k  F o r e n i n g . T i d s s k r i f t  4 2 : 1 7 3 - 2 0 1  

P RE V E T T , J . P . ; M a c i N NE S , C . D .  ( 1 9 8 0 )  F am i l y  a n d  o th e r  

g r o up s  i n  S no w  G e e s e . Wi l d l i f e Mon o g ra p h s  7 1 : l - 4 6  

RAD E S AT E R ,  T .  ( 1 9 7 4 a )  F o rm a n d  s e q u e n t i a l  a s s o c i a t i o n s  

b e t w e e n  t h e  t r i umph c e r emo n y  a n d  o t h e r  b e h a vi o u r  

p a t t e r n s  i n  t h e  C a n a d a  G o o s e .  

5 :  8 7 - 1 0 1  

Orn i s  S c a n d i na vi c a  

RAD E S AT E R ,  T .  ( l 9 7 4 b )  On t he o n t o g e ny o f  o r i e n t at i n g  

m o v e m e n t s  i n  t h e  t r i ump h c e r em o n y  i n  two s p e ci e s  o f  

g e e s e .  B e h a v i o u r 5 0 : l - 1 5  

RAD E SAT E  R ,  T .  ( 1 9  7 S a )  I n t e r a c t i o n s  b e t  w e  e n  m a l e a n d  

f e m a l e  d ur i n g t h e  t r i u mp h  c e r e mo n y  i n  t h e  C an a d a  G o o s e . 

Z e i t s c h r i f t  f u r  T i e r p s y c h o l o g i e � :  1 8 9 - 2 0 5  

RAD E S AT E R ,  T .  ( l 9 7 5 b )  B i t i n g i n  t h e  t r i um p h  c e r em o n y  o f  t h e  

C a n a d a  G o o s e . T h e  W i l s o n B u l l e t i n  8 7 : 5 5 4 - 5 5 5  

RAVE L I N G , D . G .  ( 1 9 6 9 )  S o c i a l c l a s s e s  o f  C a n a d a  G e e s e  i n  

w i n t e r . Jo u rn a l  o f  W i l d l i f e M a n a g em e n t  � :  3 0 4 - 3 1 8 

RAVE L I N G , D . G .  ( 1 9 7 0 )  Dom i n a n c e  r e l a t i o n s h ip s  a nd 

a g o n i s t i c  b e h av i o u r  o f  C a n a d a  G e e s e  i n  w i n t er . 

B e h a vi o u r  3 7 : 2 9 1 - 3 1 9  
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RAVE L I N G , D . G .  ( 1 9 7 9 ) Th e a n nu a l  c y c l e  o f  b o d y  c ompo s i t i o n  

o f  C a n a d a  G e e s e  w i t h  s p e c i a l  r e f e r e n c e  t o  r e p r o du c t i o n . 
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RE Y N OLDS , C . M .  ( 1 9 7 2 )  M u t e  S w a n  w e i gh t s i n  r e l a t io n  t o  
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R I CKLE F S , R . E .  ( 1 9 6 8 )  P a t t e r n s  o f  g r o w t h  i n  b i r d s . 
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RO S E N Z WE I G ,  S .  ( 1 9 7 7 )  Ou t l i n e  o f  a d e n o t a t iv e  d e f i n i t i o n  

o f  a gg r e s s i on . 

ROW LE Y , I .  ( 1 9 8 0 )  

A g g r e s s i v e  B e h a v i o u r  � :  3 7 9 - 3 8 3  

P ar e n t - o f f s p r i n g  r e c o g n i t i o n  i n  a 

c o c k a t oo , t h e  G a l a h , C a c a t u a  r o s e i c a p i l l a . A u s t r a l i a n  
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S C O T T , D .  ( 1 9 8 0 )  F u n c t i o n a l  a s p e c t s  o f  p r o l o n g e d  p a r e n t a l  
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B e h a vi o u r a l  S c i e n c e s . M c G r aw - H i l l Ko g a k u s h a  L t d . 
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J o u rn a l  o f  W i l d l i f e 
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T AM I S I E R  , A . ( 1 9  7 6 ) D iu r n a l  a c t  i v i  t i e s o f G r e e n - w i n g e d 
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T I N G A Y , A .  ( 1 9 7 4 )  
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P a r e n t a l  i nv e s t me n t  a n d  s e x u a l  

s e l e c t i o n . pp 1 3 6 - 1 7 9  i n  S e x u a l  S e l e c t i o n  a n d  t h e 

D e s c en t  of Ma n ( e d .  B .  C ampb e l l ) , L o n d o n : H e i n em a n n  

T R I VE RS , R . L .  ( 1 9 7 4 )  P a r e n t - o f f s p r i n g  c o n fl i c t . 

A m e r i c a n  Z o o l o g i s t  !i =  2 4 9 - 2 6 4 

VE RNE R ,  J .  ( 1 9 7 7 ) O n  t h e  a d ap t i v e  s i gn i f i c an c e  o f  

t e r r i t o r i a l i t y . A m e r i c a n  N a t u r a l i s t  l l l : 7 6 9 - 7 7 5  

V I DA L , J . M . ( 1 9 8 0 )  T h e  r e l a t i o n s  b e tw e e n  f i l i a l a nd s e x u a l  

imp r i n t i n g  i n  t h e  d o m e s t i c  f o w l : e f f e c t s  o f  a g e  a n d  

s o c i a l e xp e r i e nc e . A n i m a l  B e h a v i o u r  2 8 : 8 8 0 - 8 9 1  

VI N E S , G .  ( 1 9 7 9 )  S p a t i a l  d i s t r ib u t i o n  o f  t e r r i t o r i a l  

a gg r e s s iv e n e s s  i n  O y s t e r c a t c h e r s , Ha e m a t op u s  o s t r a l e g u s  

L .  A n i m a l  B e h a vi o u r  2 7 : 3 0 0 - 3 0 8  

V I N E S , G .  ( 1 9 8 0 )  S p a t i a l  c o n s e qu e n c e s  o f  a gg r e s s iv e  

b e h a v i o ur i n  f l o c k s  o f  O y s t e r c a t c he r s  H a e m a t o p u s 

o s t r a l e g u s  L . A n i m a l  B e h a vi o u r  2 8 : 1 1 7 5 - 1 1 8 3  
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d e  V OS , A .  ( 1 9 6 4 ) Ob s e r v a t i o n s  o n  t h e  b e h av i ou r  o f  

c ap t i v e  T r u mp e t e r  S w a n s d u r i ng t h e  b r e ed i n g s e a s o n . 
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WARD , P . ; ZAHAVI , A .  ( 1 9 7 3 )  T h e  impo r t a n c e  o f  c e r t a i n  

a s s e mb l ag e s  o f  b i r d s  a s  " i n f o r ma t i o n  c e n t r e s "  f o r  f o o d  
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W I L L I AM S , M . J .  ( 1 9 7 4 )  Cr e c h i ng b e h a v i o u r o f  t h e S h e.l d u c k  

Ta d o r n a  t a d o r n a  O rn i s  S c a n d i n a v i c a  5 :  1 3 1 - 1 4 3  

W I LL I AMS , M . J .  ( 1 9 7 5 )  

6 :  1 9 - 2 2  

B l a c k  S w a n . Wi l d l i f e : A R e v i e w  

W I L L  I A M  S 1 M • J . ( 1 9  7 7 ) L o c a t i o n s  o f  r e c o v e r i e s  o f  B l a ck 

S wa n s  b a nd e d  a t  L a k e  W h a n g ap e  a n d  L ake  E l l e sm e r e , N e w  

Z e a l and . A u s t r a l i a n W i l d l i f e  R e s e a rch 4 :  2 8 9 - 2 9 9  

W I LL I AM S , M . J .  ( 1 9 7 9 ) T h e  s t a t u s  a n d  m a n a g e m e n t  o f  B l a c k  

S w a n s  a t  L a k e  E l l e s m e r e  s i n c e  t h e  " W a h i n e " s t o rm , 

Ap r i l  1 9 6 8 . N e w  Z e a l a n d  J o u rn a l  o f  E c o l o g y  � :  3 4 - 4 1  

W I LL I AMS , M . J .  ( 1 9 8 0 )  S om e  d em o g r ap h i c c h a r a c t e r i s t i c s  o f  

N e w  Z e a l a nd ' s  B l a c k S w a n . Wi l d l i f e : A R e v i e w 1 1 : 1 4 - 3 2  

W I L L I AM S , M . J . ;  IMBE R ,  M . J .  ( 1 9 7 0 ) T h e  ro l e  o f  m a r g i n a l  

v e g e t a t i o n  i n  s om e  w a t e r f o w l  h ab i t a t s . P r o c e e d i n g s  o f  

t h e  New Z e a l a n d  E c o l o g i c a l  S o c i e t y  !2 =  1 2 6 - 1 2 8  

W I L M 0 RE , S . B . ( 1 9 7 4 ) S w a n s  o f  t h e  W o r  1 d . D a v i d  & C h a r 1 e s 
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