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INDLEDNING

Ternerne yngler som bekendt i kolo-
nier. Disses struktur, stgrrelse og sammen-
setning varierer meget, ikke blot fra art
til art, men ogsd inden for samme art.
Man kan finde artsrene kolonier og kolo-
nier, der er sammensat af to eller tre
ternearter eller af terner og andre fugle.
Rederne kan ligge tet sammen eller si
spredt, at koloniformen er sveer at erken-
‘de. Der skal i det felgende gores ner-
mere rede for disse sociale forhold, og
den funktionelle baggrund skal seges be-
lyst. Det er endvidere hensigten at frem-
drage nogle treek i ternernes adfeerd, der
tilsyneladende er tilpasset sociabiliteten.
Visse sider af ternernes sociale adferd
har tidligere veeret behandlet i litteratu-
ren, forst og fremmest af SALOMONSEN
(1947) og CuLLEN (1960 a).

Hos terner og nogle mager forekom-
mer en meget karakteristisk social adfeerd,
den tavse, kollektive opflyvning. En ana-
lyse af selve adferden og en underspgelse
af de neermere omstendigheder ved dens
forekomst skal tjene til belysning af de
kausale forhold og den rolle, adfzerden
spiller i ternernes koloni- og flokliv.

De iagttagelser, der henvises til 1 det
folgende, er alle gjort pad Tipperne, dels
i selve reservatet pa halveen i den sydlige
del af Ringkebing fjord og dels pa nogle
smi oer, Poldene, i Nymindestrommen
vest for halveen. Her yngler Splitterne,
Sterna sandvicensis, Sandterne, Sterna
(Gelochelidon) nilotica, Havterne, S. pa-
radisaea, og Fjordterne, S. hirundo.

SOCIABILITET

Splitternckoloniernes opbygning
Splitternens kolonier er som regel me-
get store og altid meget kompakte. Re-
derne ligger tet sammen pd et forholds-
vis lille omrdde, gerne med redeafstande
pd 25—40 cm. P4 Tipperne har der ofte
veeret indtil 3000 reder 1 én koloni, om-
‘end betydeligt mindre kolonier ogs& fore-
kom (60—100 reder); engang fandtes en
koloni p& blot 6 reder. Men ogsd nér der
er tale om sméa kolonier, ligger rederne

teet sammen. At den store og. tmtsluttede
koloni er typisk for Splitternen - fremgar
af talrige oplysninger i litteraturen:

Som det skal omtales nermere neden-
for ligger splitternekolonien normalt in-
desluttet i en koloni af méger eller andre
terner. Man kunne derfor tanke sig, at
den udpregede sammenklumpning af re-
derne var en umiddelbar folge af de ringe
pladsforhold, og at en koloni, der blev an-
lagt isoleret, ville brede sig over et for-
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Udsnit af ‘en splitternekoloni, hvor redezafstanden er meget kort. De to termer overst
tilhgjre ses i truepositur, se side 165—164. :

Fig. 1. Part of a colony of Sandwich Tern. Thz distance between nests.is very short. Two in-
dividuals in the upper right corner are threatening.

holdsvis stort omride. Det er jo velkendt,
at territoriernes storrelse i vid udstraek-
ning tilpasses pladsforholdene. Da man
normalt ikke finder helt isoleret belig-
gende kolonier, kunne det blive vanske-
ligt at skaffe klarhed p& dette punkt. Nu

skete der imidlertid det, at et eller andet

rovdyr hjemssgte Poldene i 1958 og ryd-
dede den store -splitternekoloni--for eg:
Ternerne forlod da helt kolonistedet og
anlagde ganske mod sedvane et par kolo-
nier pa et omrdde uden for Heettemiger-
nes domaene, et sted, hvor der kum var
nogle spredte storm- og selvmigereder.
I disse fritliggende kolonier med nesten
ubegransede udvidelsesmuligheder 1& re-
derne lige sd‘fet som normalt. Det viser,
at sammenklumpningen af reder i split-
ternekolonien ikke skyldes de ringe plads-

forhold i vartskolonien, men sandsynlig-
vis et specielt treek i artens sociale 1il-
hojeligheder. R

Koloniopbygning hos andre terner
Hos andre terner, som Hav-, Fjord-

‘og Sandterne, finder man en anden, og

man kunne sige mere normal, koloni-
opbygning. Den indbyrdes afstand mellem
rederne er sterre -og meget variabel. I
nogle og iser i store hav- og fjordterne-
kolonier kan redeafstandene narme sig
dem, der findes 1 splitternekolonier (ses
iseer p4 Poldene), men i andre kolonier
breder ternerne sig over storre omréader, og
der levnes store afstande mellem rederne
(ses iser pd selve Tipperreservatet). An-
tallet af reder er som regel under de 100
og nar aldrig sd hojt op som i de store
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HV_ 250 Larus ridibundus

144 Sterna hirundo

68 Sterna sandvicensis

225 L. ridibundus

107 Sterna paradisaea

11 S. hirundo

27 S. hirundo-paradisaea
55 L. ridibundus

5 S. hirundo-paradisaea-

6 Recurvirostra-avosetta

splitternekolonier. Endvidere kan de
naevnte tre ternearter yngle blot to eller
tre sammen med flere meters afstand mel-
lam rederne, og lejlighedsvis kan et par
yngle helt isoleret. Noget sidant er si-
vidt vides aldrig set hos Splitternen.

Splitternekoloniernes placering

P& Tipperne har splitternekolonierne
altid veeret anbragt midt i store kolonier
af Heettemdger (Larus ridibundus) (tip-
perjournalen, egne obs.). Det samme geel-
der’ for splitternekolonier andre steder i
landet, f. eks. p4 Hirsholmene (Sarn.omon-
SEN 1940, 1947), serne 1 Stavms fjord
(SaLoMoONSEN 1940), ger i Lillebeelt
(egne obs.) og Kleghanken i Ringkebing

11 R. avosetta

6 S. hirundo-paradisaea

39 S. paradisaea

120 L. ridibundys

1 S. paradisaea

20 R. avosetta

30 S. hirundo

2800 L. ridibundus

3100 S. sandvicensis

Fig. 2. Kolenier af terner, heetteméger og kly-
der p& dele af Poldene (Bjerggdrd og Heides
Pold) 1954 visende centrums- og randkolonier.

Fig. 2. Colonies of terns, Black-headed Gulls
and Avocets at part of some of Poldene 1954:
Centre and border colonies.

fjord (@flg. optellingskort i Naturfred-
ningsridets arkiv). Denne meget karak-
teristiske placering af kolonien er indgéa-
ende beskrevet af SALOMONSEN (1947)
fra Hirsholmene, og hans beskrivelse
stemmer neje overens med forholdene pa
Poldene.

‘Fra udlandet omtales samme koloni-
placering (Assem 1954 b), men imidler-
tid ogsd kolonier beliggende p& steder,
hvor der ikke ynglede Hetteméger; her
fandtes kolonierne i store kolonier af an-
dre terner (DIRCESEN 1952, GOETHE
1939, CuLLEN 1960 a).

Det synes alts§ sikkert, at splitterne-
kolonier almindeligvis anlegges som en-
klaver midt i haettemagekolonier, og hvor
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Fig. 3.

Fig. 3.

Redekort over en del af Tipperne fra 1951 visende blandings- og sub-kolonier. Hvert bog-
stav (se nedenfor) angiver en rede.

Mized and sub-colonies at. a part of Tipperne 1951. Each signature represents a nest.

L: Larus ridibundus, S: Sterna hirundo-paradisaea, H: Haematopus ostralegus, V: Vanellus vanel-
lus, A: Recwrvirostra avosetta, P: Philomachus pugnazx, T: Tringa totanus.

Haettemager ikke findes, anleegges de midt
i kolonier af andre terner. Kun serlige
omstendigheder bevirker undtagelser fra
denne regel, se side 159.

Koloniernes placering hos andre terner
Hos Hav-, Fjord- og Sandternerne yt-
rer den interspecifikke sociabilitet sig pd
andre mader. P4 Poldene grenser disse
arters kolonier neesten altid umiddelbart
op til hattemagekolonier, men de ligger
ikke midt i mdgekolonierne. Eksempler
er vist i fig. 2, der samtidig viser split-
ternekoloniernes placering midt blandt
Hattemagerne. Sddanne sammenslutnin-
ger af kolonier er meget typisk for Pol-
dene og f. eks. ogsd for Klegbanken.

P& Tipperhalveen er det imidlertid
anderledes (fig. 3). I de &r, da Sandternen
ynglede her, var det ingen regel, at re-
derne blev anlagt lige ved heattemdge-
kolonier, de kunne ligge ret isoleret eller
lige ved kolonier af andre terner eller
Klyder (Recurvirostra avosetta) (se JEN-
SEN 1946, fig. 4). Det samme gelder for
de andre terner (det er forst og fremmest
Havterner, der yngler p& selve reservatet),
til tider ligger rederne helt isoleret, til
tider ligger de ved kolonier af Hette-
mager, andre terner eller Klyder, eller
de findes i koloniagtige sammenslutnin-
ger af forskellige vadefugle (se Linp 1961,
p- 140). Kolonierne af de forskellige arter
ligger enten tzt sammen, eller, hyppigere,
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redeafstandene er s& store, at der levnes
plads til en mere eller mindre udpreeget
blanding af de to arters reder.

En skematisk fremstilling af de for-
skellige kolonityper er vist i fig. 4. Man
vil mnaturligvis kunne finde overgange
mellem de forskellige typer af sammen-
satte kolonier, specielt mellem typerne II
og IIT og mellem IIT og IV. P& Poldene
findes is@r typerne I (Splitterne) og IT og
pa selve Tipperne iser IIT og IV.

Medens der ikke kan vere nogen tvivl
om, at Splitternernes sociale tendenser in-
debezerer en tilslutning til bestemte andre
arter ved kolonidannelsen, er dette maske
mere tvivlsomt for de andre terners ved-
kommende. Det benegtes f. eks. af Saro-
MONSEN (1947), der mener, at der kun
er tale om tilfeeldige sammenslutninger
af kolonier. Den regelmeassighed, hvor-
med der sker en associering til andre ko-
lonirugere pa lokaliteter som f. eks. Pol-
dene og Klegbanken, antyder dog meget
steerkt, at den tilsyneladende no-
get tilfeeldige interspecifikke associering
pa en lokalitet som f. eks. Tipperhalveen
bunder i bestemte sociale tendenser. Der
er med andre ord grund til at antage, at
terner som Hav-, Fjord- og Sandterne be-
sidder en lignende, men ikke sa steerkt ud-
talt, interspecifik social tendens som Split-
ternen. ,,Artsvalget” ved dannelsen af den
sammensatte koloni er mindre specifikt,
kolonien kan antage forskellige former, og
sociabiliteten synes at veere afhengig af
forskellige faktorer, heriblandt lokalitets-
typen.

Bade med.hensyn til den intraspecifikke
og den interspecifikke sociabilitet symnes
forholdene hos Splitternen at reprasentere
en videreudvikling af de forhold, man
finder hos de andre terner.

Beskyttelse 1-heattemdgekolonier -

Der kan neeppe vere nogen tvivl om,
at terner, der yngler i umiddelbar til-
knytning til heetteméigekolonier, opndr en
vis beskyttelse mod =grevende fugle som
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Fig. 4. Typer af sammensatte kolonier. I: cen-

trumskoloni, II: randkoloni, IIL. blandingskoloni,

IV: sub-koloni. Signaturerne angiver reder af
forskellige arter.

Fig. 4. Types of complex colonies. I: centre

colony, II: border colony, IlI: mized colony,

IV : sub-colony. Signatures represent different
species.

Selv- og Stormmager (Larus argentatus og
L. canus) og Krager (Corvus corone) (se
. eks. SarnomoNsEN 1940, 1947, AssEm
1954 b og CULLEN 1960 a). P4 Poldene
har jeg ofte set, hvordan Selv- og Storm-
mdger, der ogsd yngler her, er blevet an-
grebet og jaget bort af Heettemdgerne,
ndr de invaderede koloniomrddet. Flere
gange sd jeg de store mdger stryge ind
over f.eks. sandternerederne i udkanten
af en hettemigekoloni, men altid blev-de
jaget bort igen ved Heettemégernes og ter-
nernes feelles angreb. Det er karakteristisk
for terner som Hav-, Fjord- og Sandterne,
at de selv angriber fjenderne over koloni-

_en, men forsvaret ma. nedvendigvis blive

styrket ved ,samarbejdet” med Heettema-
gerne. Da de sammensatte kolonier som
regel bestdr af et langt storre antal Heette-
mager end terner, er det ternerne, dex
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har storst - fordel. af: sammenslutningen..'
Det er i .overensstemmelse med, at det
er ternerne, der slutter 31g tll magerne,-;‘
og ikke omvendt. _' - ' '

I .de haettemagebeskyttede spluterne—v
kolonier pa Poldene var det faktisk meget -
sjeeldent, at-en af de store miger kom i
faretruende neerhed af splitternerederne,
og skete det, var der altid nogle Haette-
méger efter den. Som Assem (1954 b)
skriver, danner Heettemdgerne en beskyt-
tende mur omkring Splitternerne. Disse
m& sd absolut veere endnu bedre. beskyt- -
tet mod overgreb fra de store miger end
de terner, der danner randkolonier. Det
er ret sjeeldent, at Splitternerne selv an-
griber fjenderne, de nejes med at true (se
side 169). Da trueadferden kun kan have
betydning for beskyttelsen af selve split-
ternekolonien, er det klart, at disse terner
— i modsetning til de andre.terner —
er udelukkende nydende medlemmer - af
den sammesatte koloni. Hettemigerne ny-
der ingen fordel ved sammenslutningen (i
overensstemmelse med at det er Splitter-
nerne, der opsoger maigerne), tvertimod
er den til skade for mégerne, idet sikkert
ikke fa reder bliver edelagt, nar Splitter-
nerne slar sig ned i den i forvejen ret
taetsluttede mégekoloni (se¢ f.eks.- CHRI-
STENSEN . 1905, SALOMONSEN = 1947).
Splitternerne ‘er i realiteten snyltere hos
Heettemégerne. :

~I 1957 og 1958 jagitog jeg Sphtter-
nernes adferd 1 lengere observationspe-
rioder, og jeg sd ikke en eneste gang, at
det lykkedes en af de store mager at tage
g eller unger i splitternekolonien. P& den
frisiske @ Norderoog har der veeret store
splitternekolonier, som iflg. DIRCKSEN
(1932) ikke var enklaver i heattemége-
kolonier (der fandtes ingen Heettemiger
her), men i store havternekolonier. DIRCK-
SEN n&vner, at  Selvmagerne her - tog
mange splitternezg og -unger. Det sam-
me var tilfeeldet pd sen Mellum (GOETHE
1939). Denne sammenligning mellem ud-
streekningen af selvmdgerov i de hette-

mégebeskyttede kolonier p& Poldene og de
ternebeskyttéde kolonier p& Norderoog :og
Mellum, tilligemed-de. ovenfor nevnte ob*
servationer, viser -temmelig tydeligt, at
Hettemigernes ,forsvar® af ternekoloni-
erne er megetl effektivt og mere effektivt
end ternernes eget forsvar. Splitternerne
opndr naturligvis nogen beskyttelse ved-at
vaere associeret andre terner, der angriber
fjender, og disse terner kan til en vis grad
beskytte 'sig selv, men en tilslutning til
heettemdgekolonier m8 under alle omstaen-
digheder vare den bedste losning for aHe
terner. -

“Ternernes tilbgjelighed til at danne
sammensatte kolonier er formodentlig
medfedt (det kunne eventuelt til dels bero
pd en pragning). Forklaringen p& at en
sddan interspecifik social tendens er ud-
viklet som en del af den instinktive ad-
feerd, mé naturligvis seges 1 den positive
betydning, den har for arten i forholdet
til f]ender

Hazttemdger som predatorer X

Né&r man har konstateret, at Heette-
mégerne yder de associerede terner beskyt-
telse mod ®grevende mager, mi dog en
onisteendighed ved dette. tilknytningsfor-
hold ikke glemmes. Det er, at Haettem§-
gerne selv optreeder som mggerovere over
for ternerne. AssEM (1954 b) omtaler det,
og selv si jeg det nogle gange pa Poldene,
hvor det kunne g8 ud'over bade =g og smi
unger. YTREBERG (1956) neevner ligeledes,
at’ Heettemigen rover seg i eget kolonr
omréde.

"Det er imidlertid sddan, at alle de om-
talte ternearter uden vanskelighed bortja-
ger eller borttruer Heettemagerne fra deres
reder. Det er kun =g eller sm& unger, der
for en tid er overladt til sig selv, der stdr
1 fare for at blive taget. Hvis blot én af
magerne 1 et termepar altid er til stede
ved reden (se side 168), udger Haettema‘
gen ingen alvorlig trussel.

AsseM (1. ¢.) angiver, at Heaettemiger:
ne er til gene for Splitternerne ved at rave
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de fisk, som ternerne bringer hjem til
mage og unger. Jeg har kun i ganske en-
kelte tilfeelde set noget sddant lykkes for
en Heettemfge, sd det spiller vel ikke no-
gen vasentlig rolle. I Sandternekolonierne
pa Poldene sogte Hettemdgerne ofte at
tage byttet fra ternerne, men det lykkedes
aldrig.

- Der er altsd al mulig grund til at an-
tage, at den beskyttelse, Hettemigerne
yder ternerne mod esgrovende store ma-
ger, mere end opvejer de direkte ulemper
ved naboskabet.

Gensidig beskyttelse i kolonien

Sandternen jager kun Heettemager pd
og lige ved eget territorium, ikke. andre
steder i kolonien eller over denne (se
side 168). Sandsynligvis gelder noget til-
svarende for Hav- og Fjordterne. Nar re-
derne ligger forholdsvis teet, vil én ternes
angreb pd en Hettemage kunne virke be-
skyttende for en naborede, men jo sterre
afstanden er, jo mindre vil chancen for en
sddan nabobeskyttelse veere. Det betyder
altsd, at faren for mggerov fra Heettema-
gernes side er des mindre, des teettere re-
derne ligger. Herefter skulle de meget taet-
liggende splitternereder veere serlig godt
garderet. Jeg har da ogsd: flere gange set,
hvordan Splitterner ved deres iheerdige
truen har hindret en Heettemage i at tage
et g fra en ubeskyttet naborede.

- Den ringe redeafstand i ternernes cen-
trums- og randkolonier vil altsd ikke alene
veere af betydning for forsvaret udadtil
mod de store méger, men ogsd — og méa-
ske iser — for det interne forsvar mod
de ,,beskyttende” Hettemiger.

Sammenklumpningen  af mange reder
i en teetsluttet koloni kan ogsd pa anden
made, som anfert af CULLEN (1960 a, p.
155), veere et godt forsvar mod fjender,
“since the fringe mnests.of any group
would be more likely to suffer than the
central ones, and the more birds in the
group the smaller the proportion of them

which would lie in this vulnerable
fringe”. Dette betonef igvrigt yderligere
betydningen af Splitternens tendens til at
danne en centrumskoloni, hvad enten det
sd er Hetteméger eller andre ternearter,
der danner veriskolonien, idet Splitter-
nerne her befinder sig langt fra den far-
lige yderzone. Ogsi andre terners ten-
dens- til at danne sammensatte kolonier
har betydning i denne forbindelse, idet
den hjlper til at oge koloniernes stor-
relse, hvor de enkelte arters populationer
er sma. :

Beskyttelse mod fjender
pd jorden

Den beskyttelse, ternerne opnar mod
egrovende miger ved dannelse af kom-
pakte eller forholdsvis kompakte, sammen-
satte kolonier, mi nodvendigvis byde pa
den ulempe, at rederne bliver meget stasrkt
udsat for at blive plyndret af rovdyr, der
ikke kan'bortjages af fuglene, f. eks. Reaeve.
Nér rederne ligger sd tet, er det let. for
egroveren at finde alle @g. Er en klyde-
eller ternekoloni blevet ryddet af et rov-
dyr, finder man ofte adskillige =g halvt
skjult 1 smé& hulheder, under grastotter
og jordklumper. Det er sikkert Raven,
der ‘er mester for det. Den finder langt
flere g, end den kan wde, og resten
gemmer den bort pd denne mide. Om den
nogensinde finder dem igen, ved jeg ikke.

Det forekommer altsd umiddelbart ind-
lysende, at den omtalte ret effektive be-
skyttelse mod flyvende @grovere ikke kan
praktiseres, hvor der findes storre patte-
dyr, der tager eg. De teette kolonier og
sammensatte kolonier findes da ogsd ho-
vedsageligt pa isolerede ger, hvor sddanne
rovdyr ikke optreeder, som f. eks. normalt
pa Poldene. : : ;

Splitternen, der’ altid danner de meget
kompakte kolonier, og-derved som neavnt
ovenfor pa nogle punkter er bedre beskyt-
tet mod. lJuftfjender end andre terner, er
seerlig’ steerkt udsat for rov fra pattedyrs
side,,og findes k.unipd sma ger.
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Det kan f. eks. navnes, at der pd een Mad-

stedborg i Ovess i Thy tidligere fandtes en -

splitternekoloni, men da vandstanden i sgen blev
seenket i 1942, fik Revene adgang til een, og
ternerne forsvandt (LoppENTHIN 1943). Et andet
eksempel giver handelserne pa Poldene 1 1958

—61. Her havde der gennem mange4r veeret -

store kolonier, men i 1958 fandt et rovdyr, for-
modentlig en Rav, vej til gen, og et meget stort
antal =g og unger forsvandt. I 1959 og 1960
kom Splitternerne tilbage, men i betydeligt min-
dre antal (henholdsvis 325 og 250 par mod 1125
par i 1958 og 2550 i 1957), kolonierne blev ryd-
det af Raeven, og ingen unger kom pa vingerne.
I 1961 var de forsvundet som ynglefugle. Noget
tilsvarende var sket tidligere pd reservatet. Split-
ternen har ynglet i stort tal p4 en lille & mod
ost, kaldet Anholt, men formodentlig som folge
af den tiltagende opgrede mellem gen og fast-
landet og dermed indtrangende Reeve, gik de
ned i antal i begyndelsen af fyrrerne (flyttede
over til Poldene) og fandtes der sidste gang i
1946, i 1947 havde Raeven grav og unger pa
gen.

Anderledes forholder det sig med de an-
dre terner. Der yngler saledes stadig Hav-
og Fjordterner pi Poldene, og de findes
til stadighed pé selve reservatet, som tit
hjemsoges af Reeve, der endog forseger at
yngle; Sandternen var forst i 1951 rykket
over pd Poldene. Det er jo ievrigt vel-
kendt, at man kan finde Hav-, Fjord- og
Dvergterner ynglende pé fastlandskyster
og strandenge. Det er med andre ord ty-
deligt, at disse terner pd en eller anden
méde er 1 stand til at undgd Revene. Det
er nzrliggende, at soge forklaringen i de-
res steerkt variable sociale tendenser.

Som antaget af TINBERGEN (1953, p.
95), vil en vis spredning af rederne i en
koloni (i det konkrete tilfzlde en selv-
mégekoloni) betyde bedre forsvarsmulig-
heder over for rovdyr, da det vil vere
"vanskeligere for disse at finde aggene.
Dette passive forsvar understottes af et vist
aktivt forsvar, mnemlig skinangreb, der
generer rovdyret og bortleder dets op-
_ meerksomhed fra rederne.

Det er hojst sandsynligt, at forskellen i
koloniopbygning og dannelse af sammen-
satte kolonier hos ternerne pa en lokalitet
som Poldene og en lokalitet som Tipper-

halveen mé& betragtes i relation til arten
af eegrovere de to steder. Den teette koloni-
dannelse pa Poldene yder beskyttelse mod
mager, de lost opbyggede blandings- og
sub-kolonier p& halvgen vil mindske faren

“‘for Ravenes indgreb.

Man finder noget tilsvarende hos en vade-
fugl som Klyden. P4 Poldene kan kolonierne
veere meget taetsluttede, pd Tipperhalveen der-
imod er der som regel enten en forholdsvis
spredt koloniopbygning, eller rederne ligger en-
keltvis. I flere &r er der dog blevet dannet en
meget teetsluttet koloni af Polde-type pa selve
Tipperne, men den var anlagt pa en lille holm 1
en so. Hvert dr sank vandstanden i sgen, og pé
et vist tidspunkt forsvandt alle aggene, formo-
dentlig taget af en Reev.

Det er ogsd bemarkelsesveerdigt, at Stormma-
gerne pa Poldene danner virkelige kolonier, hvor-
imod de pa Tipperne yngler meget spredt. End-
videre kan det neevnes, at Heaettemdgerne lejlig-
hedsvis yngler pd selve strandengen pd Tipper-
halveen, og rederne ligger da altid meget mere
spredt end i kolonierne p& Poldene og i vand-
hullernre p& Tipperne.

Talrige iagttagelser har vist, at Storm-
magerne p& Tipperne regelmassigt tager,
og forseger at tage, artsfeellers og andre
fugles yngel. P4 andre lokaliteter er Kra-
gen en vigtig fjende. P& landfaste yngle-
pladser vil forsvaret mod luftfjender alt-
sd veere lige sd nedvendigt som pa g-loka-
liteter, og lige s& nedvendigt som forsva-
ret mod rovdyr. Ved den ganske vist no-
get lose kolonistruktur og den mere eller
mindre udtalte tilknytning til andre arter
1 blandings- og sub-kolonier opnar terner-
ne stadig en vis form for kollektivt for-
svar mod luftfjender. Det er af lignende
karakter som i de heaettemagebeskyttede,
teette kolonier, men naturligvis mindre ef-
fektivt. Der bliver tale om et kompromis.

Adskillige vadere, der almindeligvis
ikke opfattes som varende kolonifugle,

‘danner (sammen med bl. a. terner) sub-

kolonier. Det ses meget hyppigt pa Tip-
perne (jvf. fig. 2). I sddanne kolonier har
det vaeret muligt at konstatere virkningen
af den gensidige beskyttelse mod aggerov,
nar redeafstandene var mindre end de en-
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kelte arters (eller individers) jage- og
(iseer) angrebsafstand over for Stormmager
(Linp 1961, p. 141). Man ser meget ofte,
at en enkelt eller to fugle bortjager en
maége fra et omrdde, hvor flere par har
rede, til tider sddan, at de jagende fugle
»afleser” hinanden. Det synes at vise, at
det ikke sA meget er et masseangreb (se
CULLEN 1960 a, p. 155) som en bhetydelig
overlapning af forsvarsomraderne, der er
af betydning i sub-kolonierne og vel til
dels ogs& blandingskolonierne.

Betydningen af koloniens opbygning

De ovennavnte synspunkter kan sam-
menfattes saledes: Den starkt udvikle-
de inter- og intraspecifikke sociabilitet hos
Splitternen er pd flere mader en meget
effektiv tilpasning til forsvar mod eegre-
vende fugle, men artens adfeerd er si
staerkt specialiseret til forsvaret mod denne
ene kategori af fjender, at den ikke kan
yngle, hvor @grevende pattedyr forekom-
mer. Hos andre terner findes en lignende
sociabilitet, men den er ikke s& specielt
udviklet; sdvel den inter- som intraspeci-
fikke sociabilitet varierer efter omsten-
dighederne. Det forsvar der herved kan
opnds mod luftfjender, bliver ikke helt s&
effektivt som hos Splitternen, men til gen-
geeld kan der ogsd opnds et vist forsvar
mod jordfjender. Det betyder, at disse
terner har langt sterre udbredelsesmulig-
heder end Splitternen.

Variationerne 1 social adferd og
deres drsager

Det er vanskeligt at afgere, hvad der
er den direkte arsag til de store varia-
tioner 1 den sociale adfzerd hos Hav-,

Fjord- og Sandterne; ovenfor er kun om-
talt feenomenets indirekte drsag, d.v.s. dets
biologiske funktion.

Man kunne tenke sig, 1) at der med
tiden pa de forskellige lokaliteter var op-
stdet en vis tradition for en bestemt ko-
lonitype, der vil veere effektiv, sd lenge
fjendesituationen er den samme, 2) at
fuglene pd en made prover sig frem, idet
de reagerer med en spredning af rederne,
ndr den teette koloni sdelegges, 3) at fug-
lene har en medfedt evne til at afgere,
om den ene eller den anden kolonitype
passer til en bestemt lokalitet.

Vedrerende pkt. 1 kan det neevnes, at en vis
tradition utvivlsomt ger sig geldende med hen-
syn til koloniens placering, idet man ofte finder
ternekolonierne p& de samme steder i flere &r,
selv. om andre steder synes at veaere lige sd
ideelle og under tilsyneladende uendrede for-
hold anvendes i andre perioder. Det er derfor
ikke usandsynligt at en tradition ogs& i1 andre
henseender kunne gore sig gzldende ved koloni-
dannelser. Angéende pkt. 2 kan der henvises til
f.eks. TINBERGENS iagttagelser (1953, p. 95)
over Sglvmégen: De par, hvis =g var taget af
en Reev, der en tid huserede i en koloni, star-
tede nye kuld i udkanten af kolonien, hvilket
medforte at kolonien bredte sig over et storre
omride og redeafstandene sgedes. P& side 159
er det omtalt, hvordan Splitternerne som en reak-
tion p& meget kraftig predation faktisk sendrede
deres hidtidige meget faste tilknytningsforhold
til Heettemégerne og dannede isolerede kolonier;
det fejlslagne yngleforseg medferte en generel
adferdsendring. Endvidere kan det navnes, at
jeg hos en koloniruger som Klyden flere gange
har bemerket, at den forst pd ynglesaesonen har
tendens til at danne teette kolonier pa Tipperne,
senere hen (ndr disse er odelagt af Reeve) er
der derimod en tendens til at anbringe rederne
mere spredt.

Det er vel sandsynligt, at alle tre for-
hold spiller en rolle.

TILPASNINGER I ADFARDEN

Man kan forvente at finde trak 1 ter-
nernes adferd med relation til de sociale
forhold, der er omtalt i foregéende afsnit,
og at der er visse forskelle mellem Split-
ternen og andre terner i denne del af ad-

feerden. Jeg skal i det folgende hoved-
sageligt beskeeftige mig med én repree-
sentant for kategorien ,andre terner,
nemlig Sandternen, som jeg kender bedst.
Sévidt jeg kan bedemme, er der ingen
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vaesentlige forskelle mellem denne art og
f. eks. Hav- og Fjordterne i de forhold,
der skal fremdrages her.

Territorieheevdelse og koloni-
dannelse

Det er en forudsetning for dannel-
sen af kompakte eller forholdsvis taetslut-
tede kolonier, at den aggressive adferd
indebeerer dannelsen af sméd territorier,
eller at den rent fjendtlige adferd over
for artsfeeller, og dermed territorialiteten,
modificeres eller forsvinder.

Hos Sandternen findes en normal terri-
torial adfeerd. Der bestdr en tilknyining
til et bestemt omrdde, som gennem den
aggressive adferd bliver et ret veldefineret
territorium. Dets storrelse varierer og kan
veere temmelig ringe, dog neppe mindre
end 3—4 m?. Til tider ses redeafstande
helt ned til 80 cm, men ogsd i sddanne
tilfaelde har territorierne den normale ud-
streekning, idet de breder sig i retninger,
hvor ingen reder findes. Der dannes alle-
rede i dagene for sglegningen et rede-
bygningsterritorium, hvor redeskrabnin-
ger og fodringer m.v. foregdr, og hvor
reden senere placeres. Sdvel redebygnings-
territoriet som det senere redeterritorium
er altid sd stort, at magerne eller den af
dem, der ikke er beskeeftiget pd redestedet,
her kan hvile sig og ordne fjer (smlg.
Linp, i trykken).

IHos Splitternen ytrer territorialiteten
sig pd en anden méde. Der er antiagelig
tale om en videreudvikling af en adfeerd
svarende til den, vi finder hos andre ter-
ner.

I tiden forud for mglegningen bevaeger
splitterneparret sig meget omkring i kolo-
nien, og det har aldrig veeret muligt at
konstatere nogen fast tilknytning til et
bestemt lille omrade, tveertimod ses snart
ét og snart et andet par skrabe redeskal
pa samme sted. De mange redeskéle i kolo-
niomrédet opstdr faktisk ved mange pars
feelles anstrengelser. Hertil ‘kommer, at

stridigheder mellem Splitterner, der endnu
ikke har zg, i hovedsagen begranser sig
til de situationer, hvor en terne slutter
sig til et par i forsog pd-at deltage i par-
rets ceremonier. Der findes med andre ord
intet redebygningsterritorium. oo
Nar eglegningen er begyndt dannes en
vis form for redeterritorium. En fremmed
terne. skal komme temmelig ner til reden,
for.den udleser aggressivitet hos den ru-
gende fugl. Afstanden varierer noget (ca.
20—50 cm), og ogsd intensiteten i den
aggressive reaktion er meget variabel. En
aflosning pd en rede fremkalder som re-
gel truen hos naboparrene (det skal be-
meerkes, at f. eks. Sandternen lejlighedsvis
truer efter fremmede uden for de nor-
male territoriegrenser). Det mest bemaer-
kelsesveerdige er dog, at den aggressive
reaktion hovedsageligt indskrenker sig til
en trueadfeerd, kun sjeldent udfores et
direkte angreb, som hos Sandternen fore-
kommer meget almindeligt. Selv steerkt
provokeret bliver Splitternen liggende pd
reden og nojes med at true. I realiteten
holdes altsd kun et ganske lille omrade
omkring reden fri for fremmede fugle.
Det folger heraf, at redeterritoriet ikke
som hos Sandternen kan veere et opholds-
sted for den af magerne, der ikke ruger.
Den opholder sig pd en dben plads i eller
neer kolonien sammen med andre.
"Dannelsen af den meget kompakte split-
ternekoloni beror altsd ikke simpelthen
pa, at territorierne kan blive endnu min-
dre end hos andre terner (d.v.s. at angreb
udloses pa kortere afstand), men at den
territoriale adfeerd p& nogle punkter er
helt @ndret. Der m& nedvendigvis vere
en nedre graense for storrelsen af et nor-
malt redebygnings-, rede- og opholdsterri-

~ torium, der opretholdes ved angreb pi in-
vaderende artsfeller.

Abenbart er den
territoriestorrelse, der for Splitternen er
»form&lstjenlig” 1 forsvaret mod fjender,
under denne. kritiske storrelse, og der er

derfor udviklet’ den saerhge territoriale ad-
feerd. ‘
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Trueadfeerden hos Splitternén afviger
fra andre terners truen ved at hovedet
ofte bevages rytmisk ned og op, samtidig
med at fuglen skelder ud. Maske er true-
effekten herved sget i overensstemmelse
med den serlige betydning, trueadfserden
har f3et hos denne art. Man antager al-
mindeligvis, at ternernes sorte kalot (i
lighed med hetten hos Heattemagen) vir-
ker som et truemiddel (se f.eks. Linp,
i trykken), og den demonstreres jo serlig
tydeligt ved sddanne hovedbeveagelser.

Adfeerden overfor Hettemdger

Det mi vere en nedvendig forudseet-
ning for ternernes associering til heette-
magekolonier, at fjendereaktionen pa
Hettemager ikke er den samme som re-
aktionen pa andre sgrovende méger. Man
kunne jo déarligt forestille sig, at et stort
antal terner skulle g& p& vingerne for at
bortjage enhver Hettemdge, der matte
vise sig over kolonien. Ternerne kunne i
sa fald ikke fa meget andet at gore yngle-
tiden igennem. Det viser sig da ogsd, at
Sandternen i det store og hele kun jager
Heettemager, ndr de kommer ind pa terri-
toriet, ikke ndr de invaderer koloniomra-
det som s&dant, og Splitternerne truer ef-
ter dem, ndr de overskrider den omtalte
trueafstand, og angriber dem, hvis de
kommer alt for tet pd reden eller flyver
teet hen over den ubeskyttede rede. Stort
set udleses de fjendtlige reaktioner pa
Heattemiger (ulig reaktionen pé andre
egrovende miger) under samme omsten-
digheder som fjendtlige reaktioner pa art-
faeller.

Det er imidlertid et spergsmal, om den
serlige adferd over for Heettemdgen er
at opfatte som en tilpasning til den so-
ciale tilknytning til denne art. Hette-
mégen kan let jages og trues veek fra =g
og unger og bliver derfor, som anfort af
Assenv (1954 1), en fjende af en helt
anden kategori end de store mdger. Det
er derfor muligt, at det seerlige forhold
til heettemdgen er en oprindelig

foreteelse, der har muliggjort udviklingen
af sociabiliteten, p& samme méde som det
forholdsvis fredelige forhold til andre ter-:..
ner og visse vadefugle har muliggjort en
tilknytning til disse fugle.

En bekreftelse péd, at det forholder sig
sdledes, finder man hos nogle vadefugle
som f. eks. Kobbersneppe og Vibe. De er
ikke tilknyttet haettemigekolonier, men
reagerer alligevel forskelligt p&d Hemtte:
méger og storre mager. Hattemager jages
kun bort, nar de kommer tet pd reden,
hvorimod f. eks. Stormmager angribes pa
stor afstand.

Beskyttelse af wggene 1
eglegningstiden

Nér ternernes fjendtlige adferd over
for Heetteméger stort set er en territorial
affeere, vil det, nar det forste @g er lagt,
veere nodvendigt, at dette pad en eller an-
den made beskyttes af foreeldrefuglene.
Det er velkendt, at fuglenes rugedrift
modnes gradvis, efter at ®gleegningen er
begyndt, og at de forstlagte g derfor i
perioder ikke er beskyttet af den rugende
fugl. En fugl som Stor Kobbersneppe
(Limosa limosa) har ,klaret” beskyttel-
sesproblemet i segleegningsperioden ved re-
dens isolerede beliggenhed, en lidet isjne-
faldende wegfarve, en vis camouflering af
®ggene (bringes istand ved en bestemt
redebygningshandling) og endelig ved
en relativt hurtig udvikling af rugedrif-
ten hos hannen (Linp 1961).

Sandternen (og méaske ogsi andre ter-
ner) har tilpasset sig dette krav pd fel-
gende méde. Ved yngletidens begyndelse
fodrer hannen meget ofte hunnen pa terri-
toriet, formodentlig som et led i pardan-
nelsen og i befesielsen af forbindelsen
mellem magerne. Fodringsadfeerden en-
drer gradvis karakter, og nér eglegnin-
gen begynder, er den (i hvert fald for
hunnens vedkommende) uden forbindelse
med det sexuelle. Hunnens tilknytning til
territoriet er nu sd steerk, at den praktisk
taget ikke forlader det, og fodringens ene-
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ste funktion er, at hunnen fir den ned-
vendige fode; den far i de dage, agleg-
ningen varer, al sin fode fra hannen. Hvis
den forlader territoriet for et ojeblik, er
det kun, nir hannen sidder p& reden.
Omkring det tidspunkt, da sidste ag leg-
ges (Sandternens kuld bestdr af 3 wg),
holder hannen op med at bringe foder,
hvorefter hunnen begynder selv at finde
fede. Hunnens steerke tilknytning til terri-
toriet i forbindelse med fodringsadferden
sikrer sdledes en konstant vagt ved reden
under den farlige overgang til rugeperio-
den (mere udferlig beskrivelse af disse for-
~hold hos LiNp, i trykken).

Anden beskyttelsesadferd

CuLLEN (1960) opregner hos Havter-
nen nogle tilpasninger i adfeerden, der
gor det relativt vanskeligt for fjender at
finde yngelen (iflg. egne iagttagelser fore-
kommer disse tilpasninger ogsd hos Sand-
ternen). Han viser, at tilsvarende adfaerd
jkke findes hos Splitternen med de afvi-
gende forsvarsmetoder. Saledes lader Hav-
ternen ekskrementerne falde langt fra re-
den, hvorimod Splitternerne soler kolonien
til, s& den er synlig pd& lang afstand.
Havterneunger gar et stykke fra reden,
inden de udtemmer sig, men splitterne-
ungerne gor det hvor som helst. Endelig
fjerner Havternen de iojnefaldende agge-
skaller fra reden, mens Splitternen lader
dem ligge. Da Splitternen altid danner
tette kolonier, der er let synlige (mange
fugle, kort redeafstand), er serlige camou-
fleringsforanstaltninger, som de findes
hos andre terner, nyttelsse.

Endnu en karakteristisk forskel mellem
Splitternens og andre terners adferd skal
sikkert pd samme made szttes i relation
til forskellen i forsvarsmekanisme. Split-
ternen anleegger i modsaetning til de andre
terner med forkerlighed kolonien pa et
relativt hejt punkt i terraenet. P& Poldene
har det altid veret sddan, at nir verts-
kolonien fandtes pd ujevnt terren, slog
Splitternerne sig ned pa de hojestliggende

partier. Nir kolonien vokser, kan den s&
brede sig ud over lavereliggende omréder.
Til tider er det ,hejtliggende” parti blot
en breemme af sammenskyllede plantere-
ster. Da kolonien i forvejen er let synlig
vil denne beliggenhed pd en preesenter-
bakke ikke vaere af veesentlig negativ be-
tydning. Derimod har det sikkert en vis
positiv betydning, idet det sikrer et godt
udsyn og mindsker faren for oversvemmel-
se; det sidste er nok det vigtigste.

Forskelle 1 den aggressive
adferd

CurrLeN (1.c.) omtaler en karakteri-
stisk forskel mellem Havternen og Split-
ternen, nemlig at ferstnaevnte foretager
kraftige angreb p& fjender i kolonien,
hvad sidstnzvnte ikke ger. Det omtales
ogsd andre steder i litteraturen. Hertil
skal knyttes nogle kommentarer.

Neaermer man sig reder af Hav-, Fjord- eller
Sandterner, angriber ternerne ofte direkte, isezer
ndr der er unger. De dykker med skingrende
angrebslyde og rammer nu og da med nab eller
vinger. Angrebene kan gennemfores igen og igen,
indtil man har fjernet sig. Kommer man ind i
en splitternekoloni, oplever man noget helt an-
det. Der str en sky af skaldende terner over
kolonien, og hele flokken udferer samlet en
slags bolgende bevagelse; snart glider den lidt
bort, og snart svinger den tilbage tszttere ned
over fredsforstyrreren. Kun nu og da er der
en enkelt terme, der stryger lengere ned i en
flad bue, men noget direkte angreb med sner-
rende angrebslyd oplever man ikke.

Noget tilsvarende sker i reaktionen pa store
méger. De ,andre terner” letter fra jorden og
angriber, Splitternerne bliver derimod i reglen
siddende pé& rederne og udsteder truelyde. I det
ojeblik en Sglvmége har gennembrudt heette-
magebarrieren, breder der sig en intens true-
»gakken“ hen over splitternekolonien. Kun Heet-
teméger og en enkelt terne, der i forvejen er i
luften, jager den.

Det ser ud som om Splitternen helt har
oindstillet sig“ pd hettemigebeskyttelse
og kompakt trueadferd og har ,opgivet”
et direkte forsvar (d.v.s. at terskelveer-
dien for udlgsning af angrebsadferd er
hevet meget sterkt). I 1959 skete der
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imidlertid det, at en splitternekoloni pé
Poldene blev ryddet for &g af formodent-
lig en raev, kun én rede undgik edeleggel-
se. Da jeg nermede mig denne enlige
rede (med ag og nyklekket unge), op-
forte den tilstedeverende Splitterne sig,
som kunne det have veret en Havterne.
Den angreb gentagne gange i nargiende
styrtdyk og med snerrende angrebslyde.
Endvidere har jeg lagt merke til, at de
enligt rugende Havterner pd Tipperne an-
griber langt hyppigere og voldsommere
end de Havterner, der danner forholdsvis
teette kolonier pd Poldene; disse terner be-
greenser sig i langt hejere grad end de
enligt ynglende til blot at skeelde.

Der ser herefter ud til. at tendensen

til blot at skeelde (d.v.s. true) og ikke an-
gribe, skyldes mange artsfellers tilstede-
veerelse, og jo feerre fugle, desto storre
bliver tendensen til direkte angreb. Sagt
med andre ord, den gensidige pévirk-
ning fra mange artsfeller haver terskel-
veerdien for angrebsadfeerd.

Den typiske forskel i den aggressive
reaktion pa fjender hos Splitterne og andre
terner synes altsd ikke at bero pa en diver-
gerende udvikling i1 den instinktive ad-
feerd, men blot pa de ydre omstendighe-
der.

At terskelveerdien for udlesning af an-
greb heaves ved sociale pavirkninger kan
opfattes som en tilpasning til kolonilivet,
og den er ens for alle terner.

KOLLEKTIV OPFLYVNING

Den kollektive opflyvning udferes péd
principielt samme méade hos de her be-
handlede ternearter og hos Heettemdgen.
En lidt afvigende form forekommer hos
Sortterne (BAGGERMAN et al. 1956). Ne-
denfor felger en beskrivelse af denne so-
ciale adferd, som den udferes af Sp]it-
ternerne.

I splitternekolonien er der altid en vis uro,
lydytringer og aktivitet af forskellig art, men s&
ganske pludseligt bliver der fuldsteendig ro. Kun
enkelte terner udsteder en svag, drevende lyd.
Alle har indtaget giv-agt-stillingen med strakt
hals og tillagte fjer, og mogle lofter vingerne
over ryggen. Straks efter letter alle neesten
samtidig, og stadig er de tavse. Men et sjeblik
senere bryder en valdig larm les, stammende
fra et virvar af skeldelyde (det er de samme
lyde, der udstedes, ndr f.eks. et menneske
kommer ind 1 kolonien), hvorefter alle daler ned
igen, og kolonilivet gir uforstyrret videre.

Opflyvningen sker ofte i to tempi. Forst let-
ter en del af flokken (i det vaesentlige alle fugle
inden for et vist omrade af kolonien), og de til-
bageblevne stér stille i giv-agt-stilling, even-
tuelt med leftede vinger, og s& flyver ogsd de
op alle p&d en gang. Det sker ret hyppigt, at
kon en del af koloniens medlemmer deltager i
opflyvningen, idet de tilbageblevne ikke folger
efter. Endelig er der det at bemerke, at nér
tilsyneladende alle er glet pd vingerne, vil man
dog som regel se enkelte st tilbage hist og her.

I sammensatte kolonier kan alle deltage, f.
eks. sidan, at Heettemigerne indleder og ter-
nerne folger trop, men det sker ogsd, at kum
den ene part udferer opflyvningen.

Det er for alle arter typisk, at den kol-
lektive opflyvning er hyppigst i yngleti-
dens begyndelse, og at den pd denne tid
meget ofte fremkommer uden at en ud-
losende ydre pavirkning kan pévises; den
er tilsyneladende spontan. Desuden udfs-
res den kollektive opflyvning ofte som
reaktion pd en eller anden forstyrrelse,
f. eks. det at et menneske nermer sig
kolonien, eller at en flyvemaskine passe-
rer hen over ynglestedet.

Den kollektive opflyvning finder ikke
blot sted i kolonien. Splitternen udferer
den ogsd pd samlingspladsen ved yngle-
tidens begyndelse (se side 174) og i de
store flokke, der f. eks. pa Tipperne hol-
der til pd fladvandet eller sandfladerne
sidst p&d sommeren. Det sidste gelder ogsd
for andre terner og Heetteméger.

Sammenligning mellem Splitierne
og andre terner

Kollektive opflyvninger ses hyppigere
1 splitternekolonier end i kolonier af an-
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dre terner og synes ogsad at veere af seer-
lig betydning for Splitternen (se side 174).
Man kunne derfor tenke sig, at der var
sket en seerlig udvikling i adfeerden hos
denne art som tilpasning til det sociale
liv. Jeg har aldrig haft lejlighed til gen-
nem lengere tid at iagttage en lille koloni,
sd jeg kan ikke afgere, om kollektive op-
flyvninger er relativt sjeldne her. Hos
Hav- og Fjordternerne er det imidlertid
tydeligt, at opflyvningerne er langt hyp-
pigere i store kolonier end i smd. Det
var i og for sig ogsd at forvente, da for-
skellige sociale signaler er medvirkende
ved udlesningen (side 173); jo flere fugle,

jo sterre chance for opflyvning. I de sm&
(mindre. ..,

sandternekolonier pa Poldene
end 10 reder) forekom kollektiv opflyv-
ning kun sjeeldent og som regel som folge
af pdvirkning fra Heettemdgerne. Allige-
vel kan der ikke konstateres nogen forskel
mellem Sandternens og Splitternens made
at udfere opflyvningen pd. Alt taler séi-
ledes for, at den kollektive opflyvning
ik k e har undergéet en yderligere specia-
lisering hos Splitternen, idet den relativt
hyppige forekomst og isjnefaldende ud-
forelse blot skyldes det store antal fugle;
jvf. den aggressive adfwrd, side 170).

Kollektiv opflyvning som
flugtadfeerd

Der hersker almindelig enighed om,
at den kollektive opflyvning er en flugt-
adferd (hermed menes det modsatte af an-
grebsadferd), se f.eks. BAGGERMAN et al.
(1956, p. 46). Jeg kender bedst den kol-
lektive opflyvning hos Splitternen, og for
denne arts vedkommende kan der til stotte
for ovennevnte antagelse bl. a. anferes,
1) at posituren, der indtages umiddelbart
for opflyvningen, vingelefiningen og den
pludselige tavshed er trak, der normalt
kendetegner en flugttendens, og 2) at der
ingen forskel er mellem den ,spontane®
kollektive opflyvning og den, der frem-
kommer som en reaktion pa forstyrrende
og normalt flugtudlesende stimuli.

MoynNIHAN (1955, 1956) beskriver ad-
feerden hos Heettemége og en amerikansk
mégeart (Larus delawarensis) som en re-
aktion pa forstyrrelse (uden for koloniom-
rddet). Han nevner, at: migerne kort ef-
ter opflyvningen kan udvise forskellige
former for aggressivt betonet adfeerd. Det
samme er tilfeldet hos ternerne: efter op-
flyvningen brydes tavsheden af voldsom
skalden, og det hvad enten opflyvningen
er udlest af forstyrrelse eller ej. Hos Sand-
ternen fremkommer som regel forst Jokke-
lyde, s& skeeldelyde, der er fordrsaget af
samtidig angrebs- og flugttendens, og en-
delig de staerkt aggressive truelyde. Den
aggressive adferd synes lige sd lidt som
den indledende flugtadfeerd at vaere orien-
teret.

Den kollektive opflyvning er altsd sand-
synligvis en flugtadfeerd uden synlige ag-
gressive elementer, og den efterfplges altid
umiddelbart af en forholdsvis aggressiv-
opforsel.

Virkningen pd individet

Nér ternerne lander i kolonien efter
opflyvningen, er der ingen tegn til flugt-
tendenser, selv om sddanne jo var til stede
umiddelbart for og under den kollektive
handling. Disse tendenser er dbenbart helt
forsvundet. Fuglene genoptager rugning,
begynder parringsspil, o0.s.v.

Da jeg iagttog Splitternernes adfaerd
provede jeg nogle gange at placere skjulet
meget teet pd kolonien. I en sddan situa-
tion sker del, at ternerne efter nogen tids
forleb begynder at dale ned i kolonien,
forst 1 den del der ligger lengst borte
fra skjulet, senere twttere pd. Med sma
mellemrum foretager de, der er landet,
kollektive opflyvninger, selv om man sid-
der absolut stille i skjulet. De der endnu
er i luften, deltager i den tavse flugt og
den efterfolgende larmen. Det viser sig da
altid, at ndr ternerne lander igen, folger
en stor del af dem, der endnu ikke har
vaeret nede 1 kolonien, med ned. Endvidere
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kan man se, at terner, der for var landet
forholdsvis teet ved skjulet, og som ikke
kunne bekvemme sig til at g& pd rederne
(udviste tydelige tegn p& flugttendenser:
spejden, tillagte fjer, strakt hals), gér pa
reden uden beteenkning efter den kollek-
tive opflyvning; ferst senere kan de igen
begynde at blive urolige. Ofte ses enkelte
fugle flyve forskremt op og s& lande igen,
uden at deres adfeerd af den grund er
endret; forst ndr en kollektiv opflyvning
har fundet sted, bliver de rolige. P& denne
made kommer alle ternerne efterhanden
ned i kolonien, de kollektive opflyvninger
bliver mindre hyppige og udebliver til
sidst helt. '

Engang var en Splitterne, sandsynligvis
p. gr. a. nogle forandringer i redens ner-
meste ‘omgivelser, meget .urolig. Den vi-
ste tydelige flugtintentioner og ville ikke
g pa reden. Til sidst udferte den en plud-
selig, flugtbetonet opflyvning, som udleste
en kollektiv opflyvning i hele kolonien (de
andre havde lenge ruget uforstyrret). Ef-
ter landingen gik den pigaldende terne,
der var merket med farve, straks til reden
og rugede roligt.

Nar man i yngletidens begyndelse lang-
somt nermer sig en koloni af terner og
mager, udferer fuglene ofte en kollektiv
opflyvning, ndr man er 3—400 m borte,
hvorefter de gar ned igen og genoptager
rugningen. Ferst ndr man er kommet be-
tydeligt nermere, flyver de op igen (nu
ikke kollektiv opflyvning) og hegynder at
skelde.

Det fremgar af disse iagttagelser. at
flugttendenser, der af en eller anden grund
er til stede for og under opflyvningen, er
totalt forsvundet, ndr fuglene atter lander,
ogsd nar de flugtfremkaldende stimuli er
uforandrede eller foregede.

Hyppigheden

Det er karakteristisk for den .spon-
tane® kollektive opflyvning, at den i yng-
letidens begyndelse (senere hen forekom-

mer ,spontane” opflyvninger slet ikke)
udferes med mellemrum dagen igennem
og iflg. CHRISTENSEN (1905) ogsé om
natten.

Intervallernes leengde er dog langt fra
konstante. Ofte er det ikke muligt at se
nogen relation mellem de ydre forhold og
intervalleengden, men i visse situationer
er det tydeligt, at der er en sammenheng
mellem- korte intervaller og tilstedeveerel-
sen af konstante, flugtudlesende stimuli.
Det er tilfeldet, ndr observationsteltet,
som ovenfor omtalt, stdr teet pd kolonien;
opflyvningerne sker med f& minutters
mellemrum eller hyppigere, og hyppigst
hos de terner, der er nzrmest ved skjulet.
Star teltet meget teet ved de yderste reder
i kolonien, kan man opleve, at de kollek-
tive opflyvninger bliver stadigt hyppigere
i stedet for at aftage 1 hyppighed (se oven-
for). Det skyldes, at ternerne, der er nar-
mest ved skjulet, efterhdnden begynder at
komme ned, og jo nermere de er ved det,
jo oftere sker opflyvningerne. Det kan da
blive nedvendigt at rykke teltet leengere
bort, hvis ternerne skal falde til ro.

Nar et skjul placeres 15—20 m fra en
splitternekoloni, sker der et par opflyvnin-
ger med 5-10 minutters mellemrum og s&
ikke flere. Det er at forvente, at betyd-
ningen af de flugtudlgsende pdvirkninger
efterhdnden vil mindskes, nar de er kon-
stante og ikke for kraftige.

Tendensen til en periodisk udferelse
viser, at den kollektive opflyvning til en
vis grad skyldes det feenomen, der beneav-
nes akkumulation. Beredskabet til den
flugtpreegede opflyvning (flugtmotivatio-
nen) sges gradvis (man kan ogsi sige, at
teerskelveerdien for udlesningen langsomt
senkes), og til sidst vil handlingen kunne
udlases af selv ganske svage pavirkninger;
herved far adfeerden en spontan karakter.
Det ses, at jo betydeligere flugtudlgsende
stimuli fuglene udsettes for under inter-
vallet mellem to kollektive opflyvninger,
jo kortere bliver intervallet, d.v.s. jo hur-
tigere sges beredskabet.
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Udlosningen

Ofte er det umuligt at observere en
bestemt ydre pavirkning, der sztter op-
flyvningen i gang. En ilagttager vil dog
kun se en brokdel af de mange sma heen-
delser, der vil kunne udlese handlingen,
nar motivationen i forvejen er stor..HEn-
gang kunne det konstateres, at bhare det,
at én eneste Splitterne foretog en pludse-
lig og flugthetonet opflyvning, var til-
streekkeligt til udlesning af en kollektiv
opflyvning i den store koloni. Sandsynlig-
vis er sddanne svage stimuli, der atter og
atter vil fremkomme blandt s& mange
fugle, altid den direkte &rsag til de til-
syneladende spontane opflyvninger.

Sidder man i observationstelt ved en
koloni, er det ofte let at udlese en kollek-
tiv opflyvning blot ved at stikke noget-ud
af et hul i teltdugen og beveege det en
smule. Kun et f&tal eller en enkelt af fug-
lene kan se, men alle reagerer. Den fugl,
der ser forstyrrelsen, indtager giv-agt-
stilling eller foretager en pludselig opflyv-
ning, og det er sikkert-siddanne signaler
de andre hemeaerker. De nermeste vil rea-
gere med giv-agt-stilling og tavshed, og
det breder sig lynhurtigt over hele kolo-
nien, jo hurtigere, jo flere der allerede
har reageret. Hos Splitternen er loftning
af vingerne og en langtrukken, hees lyd,
der udstedes med loftet hoved, sikkert an-
dre signaler. Nar den forste fugl flyver
op, vil det vere signal til de andre, der
allerede stdr parat til at ga pa vingerne,
og tilsyneladende sker opflyvmingen pa
samme tid hos alle.

En kollektiv opflyvning skyldes med

andre ord et sammenspil af forskellige fak-
torer: 1) en akkumulation af flugtmoti-
vation, 2) flugtudlesende stimuli, der
fremkalder en synlig reaktion hos én eller
flere af fuglene, 3) signaler der derpa
bringer alle koloniens medlemmer i giv-
agt-position, og 4) signaler der bringer

alle til opflyvning samtidig. Der kan veere.

grund til at gentage, at der med ,flugt”
menes det at flygte og ikke det at flyve.

Overgangen til den aggressivt domine-
rede afslutning p& opflyvningen kan skyl-
des, at flugtmotivationen opbruges.

Funktionen

Det synes pd forh&nd givet, at en si
markant . og vidt udbredt adferd som den
kollektive opflyvning m& have en eller
flere vigtige funktioner i floklivet.

Nar adferden umiddelbart bevirker en
fjernelse -af allé flugttendenser hos de del-
tagende fugle (se side 172), ligger den an-
tagelse ner, at en af dens funktioner er
en beroligelse af koloniens medlemmer.
Rugning og anden aktivitet vil séledes
ikke blive forstyrret af betydningslese sn-
dringer i omverdenen. Det er jo af vee-

-sentlig betydning for beskyttelsen af ®g-
~gene, at rugningen foregdr uden langva-

rige afbrydelser (se side 163). Ved den
kollektive opflyvning afreageres flugtten-
denserne hurtigt og effektivi. Maske er
pavirkninger fra de uvante omgivelser &r-
sag til de relativt hyppige opflyvninger
kort efter, at kolonibesattelse har fundet
sted (TINBERGEN, cit. af BAGGERMAN et
al. 1956). Funktionen kan ogsd i denne
situation veere en heroligelse af koloniens
medlemmer.

P& Tipperne har jeg flere gange set
flokke af rastende terner udfere kollektiv
opflyvning som reaktion pd en rovfugls
tilsynekomst. Det er sikkert fordelagtigt,
at fuglene foretager en samlet opflyvning
i denne situation, s& flokken virker som
et hele, fremfor en spredt opflyvning, der
vil ,indbyde” rovfuglen til angreb pi et
enkelt individ (smlg. stereflokkens vel-
kendte sammenklumpningsreaktion pé
rovfugle, TINBERGEN 1951, p. 169; se
ogsd MARKGREN 1960, p. 28). Samme
funktion kan adferden muligvis have i
kolonien; jeg har dog aldrig set en terne-
koloni angrebet af en rovfugl. CuLLEN
(1960 b) antyder, at den kollektive opflyv-
ning kan vere en tilpasning til beskyttelse
af de voksne fugle mod rovfugle.

Straks efter udferelsen af en kollektiv
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opflyvning i yngletidens begyndelse kan
der konstateres en oget sexuel aktivitet i
kolonien, hvilket gjensynlig hidrerer fra
den steerke tilbsjelighed, terneparrene har
til udferelse af parringsspil m. v. umiddel-
bart efter, at de er landet sammen i kolo-
nien. Det er derfor muligt, at de hyppige
opflyvninger (sdvel de ,,spontane” som an-

dre) kan medvirke til en generel intensi-

tetsstigning i parringsadfeerden hos de fug-
le, der endnu befinder sig pa et indledende
stadium, og dermed bidrage til den syn-
kronisering af yngletidsadfeerden, der er
s& karakteristisk for mange mige- og ter-

nekolonier. CurLLeEN (1960 b) tvivler pa;

at den kollektive opflyvning kan have no-
gen betydning for denne synkronisering,
eftersom adfeerden ikke er direkte forbun-
det med nogen form for parringsadferd.
Det synes i denne sammenheeng underord-
net, om der er nogen kausal forbindelse
mellem de to typer adferd, det veesentlige
er, at opflyvningen, omend indirekte, for-
arsager en pget sexuel aktivitet i kolonien.
" Endvidere kan den kollektive opflyvning
hos en art som Splitternen pa anden vis
medvirke il  adferdssynkroniseringen
blandt koloniens medlemmer, idet den kan
fremskynde opsegningen af kolonistedet
hos de par, der endnu ikke er ndet si
langt i yngleforberedelserne. Som omtalt
nedenfor vil disse fugle blive trukket
med” til kolonien fra samlingspladsen,
nér der har fundet en kollektiv opflyv-
ning sted.

Adferdssynkroniseringen er serlig ud-
preeget hos Splitternen og ogsd meget be-
tydningsfuld for denne art. Det er séle-
des pdpeget af CurrLeN (1960 a), at jo
kortere tid Splitternerne tilbringer i ko-
lonien, jo sterre chance har de for at und-
gd rovdyrs efterstreebelser her, og ophol-
det 1 kolonien afkortes bl. a. derved, at et
stort antal fugle pd samme tid slar sig
ned pd kolonistedet, nir pardannelse m. v.
allerede har fundet sted. og alle er parat
til at begynde wgleegningen.

Kolonibesettelsen om fordret er hos

Splitternen et feellesforetagende. Det synes
at vaere det mest fordelagtige, dels af oven-
neevnte grund og dels fordi Splitternerne
jo slir sig ned midt i en koloni af andre
fugle og formodentlig i mange tilfelde
mé fordrive en del af .vertsfuglene®,
som beskrevet af CHRISTENSEN (1905) og
SALOMONSEN (1947). Som det skal vises 1
det folgende. er der grund til at antage,
at den kollektive opflyvning spiller en
vigtig rolle i denne forbindelse.

Nar Splitternerne ankommer til yngle-
pladserne, slar de sig ikke straks ned pa
kolonistedet, men opholder sig pd en sa-
kaldt samlingsplads et sted i neerheden.
Her star de teet sammen og udferer kurti-
seringsadfeerd som kunne det vere i kolo-
nien. Det omtales i litteraturen (f.-eks.
STEINBACHER 1931, Dircrsex" 1952,

CASSEM 1954 a), og selv si jeg det pa

Poldene. En dag rykker s& pludselig et
stort antal terner fra samlingspladsen over
i koloniomradet. Jeg har aldrig set, hvor-
dan denne samlede overflytning til kolo-
nien foregdr; og iflg. oplysningerne i lit-
teraturen er det heller ikke iagttaget af
andre. Men ser man pa ternernes adferd
i kolonien i dagene umiddelbart efter ko-
lonibesaettelsen, far man et indtryk af,
hvordan det kan veare sket.

Forstyrres ternerne i kolonien pa dette
tidspunkt (altsd for eglegningen er be-
gyndt), forlader de stedet og slar sig ned
pa samlingspladsen, hvor de fortsatter de-

-res kurtiseringsadfeerd, som om intet var

sket. Ingen, eller i hvert fald kun ganske
f4 individer, vender straks tilbage til kolo-
nien, hvor Hettemégerne forlengst er
faldet til ro igen. Forst efter ca. 7 times
forleb sker der pludselig en kollektiv op-
flyvning fra samlingspladsen, og i stedet
for at ga ned igen styrer hele flokken,
eller 1 hvert fald en stor del af den, over
til kolonien og -gar ned her. Den kollek-
tive opflyvning bevirker, at alle ternerne
kommer p& vingerne pa én gang, og nar
nogle derefter setter kursen mod kolo-
nien, vil de have store chancer for at
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treekke mange andre med sig. I stedet
for en gradvis tilbagevenden til kolonien,
sker der altsd en samlet tilbagevenden som
folge af den kollektive opflyvning.

Der er al mulig grund til at antage, at
ogsa den forste samlede opsegning af kolo-
nien induceres af en kollektiv opflyvning.

Selv om opholdet pé& samlingspladsen
til en vis grad har synkroniseret ternernes
adferd, er dog sikkert nogle individer
néet leengere med hensyn til yngledriftens

udvikling, og de vil have en sterkere ten-
dens til opsegning af ynglepladsen end
andre. Det er muligt, at sidanne fugle pé
et relativt tidligt tidspunkt forseger en
kolonibesettelse, uden at andre folger
med, men det synes givet (p.gr.a. den
udpreegede flokintegration hos Splitter-
nen), at nir deres antal er blevet tilstraek-
keligt stort, og alle pladsens terner er pa
vingerne, vil de kunne treekke mange an-
dre med sig til kolonien.

ENGLISH SUMMARY

Notes on social

The observations were carried out at the
Tipperne Peninsula and the neighbouring small
islets, Poldene, in Ringkebing Fjord, Denmark.

Inter- and intra-specific sociability

Differences between the Sandwich Tern
(Sterna sandvicensis) and “other terns”, viz. the
Gull-billed Tern (S. nilotica), Arctic Tern (S.
paradisaea) and Common Tern (S. hirundo), are
pointed out:—

The sandvicensis colonies are very compact
and mostly very large. Under mormal circum-
stance they are situated in the centre of a
colony of Black-headed Gulls {Larus ridibun-
dus), or, when this species is not present, in
colonies of other terns. The compact character
of the colony is not caused by any, “pressure”
from the surrounding‘birds (on one occassion —
as a result of severe predation — the terns
founded some isolated colonies, and these were
in no way less compact than usual).

Colonies of other terns are relatively small;
the distances between nests vary to a great
extent (they ave rarely as small as in the
sandvicensis colonies and are often much
greater). On some occasions isolated breeding
takes place. “Other terns” are frequently asso-
ciated Blackheaded Gulls or terns of different
species or waders; sometimes there is no inter-
specific’ association at all. They contribute to
the formation of a “border colony”, “mixed
colony” or “sub-colony”, but never a typical
“centre-colony” (figs. 1 and 2). The main types
of complex colonies mentioned are shown
schematically in fig. 3. of course intermediate
forms do occur.

Thus, all terns mentioned have similar inter-
and intraspecific social tendencies, but in the

behaviour in terns

Sandwich Tern they are more specialized and
stereotyped than in other terns.

Eggs and chicks obtain some protection
against aerial predators (big gulls and crows)
through the very aggressive behaviour of the
neighbouring Black-headed Gulls. This protect-
ion is most efficient in the centre colonies of
the Sandwich Tern. Other terns do defend
themselves, but when they are associated with
Black-headed Gulls in border colonies, the
defence becomes more efficient. In the case of
the Sandwich Tern an association with Black-
headed Gulls is. more advantageous than asso-
ciation with other terns (e.g. severe depredat-
ions caused by the Herring Gull in the tern-
protected colonies on the Frisian Islands
(DircksEN 1932, GoeETHE 1939), none in the
ridibundus-protected colonies on Poldene).

It is true that the Black-headed Gull is
predatory with respect to tern eggs and tern
chicks, but, unlike bigger gulls, can easily be
threatened or chased away (even by a single
tern). According to the author’s observations,
Black-headed Gulls only occassionally succeed
in stealing food from Sandwich Terns, and
they were never observed to steal from the
Gull-billed Tern. Thus, there is good reason to
assume that the advantages of the ridibundus
association are greater than the disadvantages.

Since a tern only reacts aggressively when
Black-headed Gulls come rather close to its nest,
it seems that the closer the nests in a colony,
the better the defence against “protecting®
Black-headed Gulls {centre and border colonies).
The close-clustering of a larger number of nests
in the colony also has other advantages (cf.
Curren 1960 a, p. 155). The tendency to form
complex colonies helps to enlarge the colonies,
where the population of one species is small.
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- However, the closer and larger the colony,
the greater the danger of attack by predatory
mammals (e.g. TINBERGEN 1953). The Sandwich
Tern, always having compact centre-colonies,
only breeds on islets that are free of ground
predators. Examples of disastrous mammalian
predation are mentioned. Owing to the special-
ized sociability, which provides good protection
against aerial predators, this species cannot
breed in areas where ground predators are
present.

“Other terns” are capable of varying their
social behaviour. On isleets, e.g. Poldene, they
form rather compact border and mixed colonies,
which offer fairly good protection against
flying enemies. On landcoasts, e.g. Tipperne,
their less compact mixed colonies and their
sub-colonies give some protection against aerial
predators, and owing to the scattering of the
nests, they are less exposed to attack from
ground predators. The effectiveness of the com-
mon defence of the sub-colony is due to the
fact that the distance from the nest at which
a flying predator is attacked and pursued is
greater than the distances between the nests,
and to a lesser degree, this is applicable to a
mass attack as in more compact colonies.

Thus, the less specialized and, therefore,
variable sociability of “other terns®, means that
the maximum protection which can be mustered
against aerial predators is mot as efficient as
that of the Sandwich Tern. However, when
necessary, some protection can also be afforded
against ground predators.

Behaviour patterns related to sociability

The Gull-billed Tern (as representative of
“other terns”) manifests normal territorial be-
haviour, e.g. in the formation of a nest-build-
ing and a brooding territory (minimum 3—4
m?, frequently larger), both of which are also
used for resting and preening. The Sandwich
Terns has no nest-building territory. Only after
the laying of the first egg the aggressive be-
haviour is restricted to a certain area, the nest
territory. Here aggressive behaviour is restricted
confined to rather short distances around the
nest, and (unlike other terns) it is mainly
expressed by threatening behaviour and rarely
by actual attack. This means, therefore, that
only a very small area round the mest is
guarded against invaders. The territory is not
used for preening and resting. These changes
of territorial behaviour have probably become
developed in the Sandwich Tern because the
size of territory suitable to its anti-predator
system (formation of compact colonies) is below
the minimum size of a normal territory.

Terns react aggressively to big gulls when
they invade the colony, but react to Black-
headed Gulls only when they come close to the
territory. The different reaction to the protect-
ing Black-headed Gulls is probably not a form
of adaptive behaviour, but it rather one of the
bacis features responsible for the development
of a positive social reaction to this species. For
instance, many waders have no social relation-
ship to Black-headed Gulls, but they also do
distinguish this gull from the larger species.

Because of the association with Black-headed
Gulls the first eggs laid must in some way be
protected until the start of continuous brooding.
In the Gull-billed Tern, and possibly some other
terns as well, the courtship feeding has devel-
oped into a pattern of behaviour which meets
this demand: When laying starts, the male’s
manner of feeding the female continues as be-
fore, but it loses its sexual function, and as
long as laying is in progress, the male procures
all the food for the female. This enables the
female to remain almost constantly in the ter-
ritory and guard the eggs.

Owing to its special anti-predator system, the
Sandwich —ern has lost some of the behaviour
patterns appertaining to camouflage, which are
found in other terns {(cf. CuLLEN 1960 a). This
apparent disinterest in the need for camouflage
may explain that the Sandwich Tern can permit
itself to select colony sites at rather high places,
where the danger of submersion is small.

The reaction to enemies invading the colony
takes different forms in sandvicensis and other
terns; the latter frequently attacks, while the
former does not. However, on one occasion, a
sandvicensis colony was attacked and robbed
by a fox to such an extent that only one mest
was left. The owner of this — now isolated —
nest attacked the author repeatedly and vigo-
rously in a manner reminiscent of an Arctic
Tern. Further, “other terns” in small colonies
and sub-colonies usually attack more intensively
than those in large colonies. Thus, in this case,
the difference between the Sandwich Tern and
other terns is possibly due mnot to a diverging
development of behaviour, but is, rather, de-
pendent on the fect that there are normally a
large number of Sendwich Terns flying in a
dense swarm when the colony is invaded. The
fact that close contact between the members of
a colony is likely to depress aggressive beha-
viour may be an adaptation to social behaviour,
and this is similar in all terns.

Collective upflight (¥silent panic”

Hhis behaviour occurs in several species of
gulls and terns. In the case of the Sandwich
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Tern it is performed as follows: All the
birds of the colony are suddenly silent and on
the alert, some raise their wings; then silent
mass upflight takes place, and after a moment
intensive alarm calling starts (e.g. as when a
human invades the colony). Finally, the birds
alight again. In many instances only birds in-
side a certain area of the colony take part, or
the upflight takes place by stages. In complex
colonies, all or only one species participates.
The upflight is sometimes caused by some di-
sturbing stimuli, sometimes it appears to be
performed spontaneously. It occurs in the co-
lony, especially at the beginning of breeding
time, and in roosting places outside the breed-
ing season.

In the Sandwich Tern the collective upflight
occurs more frequently than in other terns and
it is very conspicuous. However, these peculi-
arities may be due to the large number of birds
present, so that no special development of the
behaviour has taken place in this species.

Some facts confirm the generally accepted
assumption that the upflight is an escape be-
haviour without aggressive components; but it
is always immediately follewed by behaviour
dominated by aggressiveness. On many occa-
sions neither of these two phases of hehaviour
are orientated.

Several facts show that the escape tendencies
present before and during the performance are
completely absent-when the birds alight again.
This is also the case when the escape-provoking
stimuli are unchanged or on the increase. When,
for instance, a human approaches a colony, the
birds perform the upflight behaviour at a di-
stance of about 300 m. They then return and
continue brooding until the disturber has come
much closer, whereupon they take wing (not
collectively) with alarm calling. On one occa-
sion, a very frightened tern would not go to its
nest, it suddenly took wing, and in so doing
released a collective upflight: immediately after-
wards it came to the nest and then brooded
quietly for a while.

The tendency to perform the upflight spon-
taneously, and to some extent periodically, in-
dicates an internal accumulation. Some obser-
vations show - that the more escape-releasing
stimuli the birds are exposed to during the in-
terval.

In some cases it was observed that only one
very unimportant incident was enough to release
an upflight. It is possible that all “spontaneous”
upflights are due to preceeding accumulation
and to such unimportant stimuli, which are

often difficult to determine. Several factors
may be responsible for the collective upflight:
1) accumulation of escape motivation, 2) escape-
releasing stimuli which provoke an overt re-
action in one or a few birds, 3) signalt (call
and attitude) bringing all the members of the
group on the alert, 4) signals bringing all the
birds on the wing at approximately the same
time (the greater the number to react, the
quicker the spread of the behaviour), 5) a use-
up of escape motivitation and, therefore, a
transition to behaviour dominated by aggressive
ness.

The collective upflight may have more than
one function. Firstly, it has an obvious reas-
suring effect on the members of the flock (cf.
above). Secondly, it will provide a “compact
defence” to birds of prey (like the Starling-
flock reaction, TINBERGEN 1951, p. 169).
Thirdly, it may help to synchronize early re-
productive behaviour in the members of the
colony. Of course, there is no direct causal con-
nection between upflight and courtship, but
since in all terns, male and female are inclined
to perform some sexual activity when they
alight near other i nthe colony, the upflight
may very well have a positive influence on the
frequency of sexual hehaviour.

Finally, collective upflight in the Sandwich
Tern possibly leads to simultaneous colony-occu-
pation by a large number of hirds. This is
important since, firstly, a simultaneous start of
brooding activities in the colony is part of the
anti-predator system (CuLLEN 1960 a), and se-
condly, the terns are frequently obliged to expel
Black-headed Gulls from the centre of their
colony (mass action advantageous). The process
of colony occupation has never been observed,
but the behaviour of the terns on the following
days up to the start of egg-laying, may show
how it takes place: — When the terns are
disturbed at this stage they all leave the colony
and alight on a certain spot nearby — the
gathering place (At this place the birds have
performed all kinds of early reproductive activi-
ties in the period between arrival at the breed-
ing arvea and occupation of the -colony site).
After about three quarters of an hour they
perform a collective upflight, and instead of
returning to the gathering place they move to
the colony and all alight there together. It is
probable that initial colony occupation cannot
take place if only a few birds make for the
future colony site after a upflight, but the
more birds following the initiators, the greater
the chance of a succesfull occupation.
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