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Pa vdren ockuperar hanen ett revir, sjunger, lockar till sig en hona och hdller andra
hanar borta. Sen sker parning, dggliggning, ruvning och uppfoédning av ungar —
allt inom det utstakade reviret! Atminstone uppfattar de flesta ornitologer hdck-
ningsproceduren pd det sdttet. Men det dr ldngt ifrén sant! I stillet dr det sa att re-
virgrdnserna inte alls behover vara sa definitiva ndr hickningen vdl dr igdng. Det
kan t.o.m. hdanda att bona placeras inom andra hanars revir! Det dr en av erfarenhe-
terna i dnnu ett intressant smdfdagelprojekt i Ammarnds.

Det ar allmiant bekant att fagelhanar forsvarar re-
vir, Deras revirbeteende skall halla andra hanar
borta och locka fram honor, sa att parbildning
kan ske och en lyckad hiackning genomféras.
Oversiktliga arbeten om revirbeteenden har gjorts
av bl.a. Kluyver & Tinbergen (1953), Lack (1954,
1964), Hinde (1956), Fretwell m.fl. (1970) och
Riechert (1981).

Revirets funktion for en art giller inte nédvin-
digtvis i detalj for en annan. For att 6ka var kun-
skap dr det saledes viktigt att undersdka flera ar-
ter. I denna uppsats behandlas l6vsangaren.
Framsta mélet var att jaimfora utbredningen av de
sangrevir, som hanarna upprittade tidigt pa sa-
songen, med de omraden, som honor och hanar

nare utnyttjade, nir de sokte féda till boungar-
na. Aven vissa relationer mellan och inom kénen
studerades.

Lovsangarstudierna utfoérdes sdsongerna 1981
och 1982 i Ammarnis (65° 58’ N, 16° 17’ E) i mel-
'arsta Lappland. De utgdér en del av det s.k.
_UVRE-projektet, som alltsedan starten 1963
bl.a. studerar smafagelpopulationer i fjéllbjork-
skogen (Enemar 1969). Strax nedom tradgransen i
den subalpina dngsbjorkskogen mellan fjéllen
Valle och Gaisatj i Tjuladalen har 16vsangaren
studerats sedan borjan av 1970-talet i syfte att 6ka
kunskapen om Ammarnds och hela Sveriges vanli-
gaste hickfagel (Enemar & Sjostrand 1972, Ulf-
strand & Hogstedt 1976). Tyngdpunkten har legat
pa hickningbiologi, men studier av tétheter,
dygnsrytmik och mellanartskonkurrens har dven
gjorts (Lennerstedt 1964, 1973, 1983, Enemar

Med den hér uppsatsen fogas ytterligare en pusselbit till
kunskapen om Sveriges vanligaste fagel — l6vsingaren.
Foto: Karl-Erik Fridzén.

Willow Warbler.

m.fl. 1972, 1976, 1979, Arvidson & Nilsson 1983
och Nilsson 1983). Dessa basstudier ledde oss in
pa mera komplicerade fragor, bl.a. revirproble-
matiken.

Metodik

Faltstudierna 1981 och 1982 startade i borjan av juni, da
l6vsangarna anldnde, och pagick till mitten av juli, da
de forsta kullarna lamnade boet. De genomfdrdes inom
ett 400 x 400 meter (16 ha) stort omrade, dér varje 50-
meterskoordinat markerats med plastsnitslar. Tillviga-
gangssittet och genomforandet kan i korthet beskrivas
enligt foljande.

Hanarna anlénde forst till omradet, honorna nagra
dagar senare. Faglarna individmarktes med fargringar.
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Majoriteten av dem fangades i slojndt, men ndgra
fangades pa boet. Risken att felavlasa en individmérkt
fagel var praktiskt taget obefintlig. Under érens lopp
har var erfarenhet visat vilka féarger som kan férvaxlas.
Diarfér anvindes endast “’sdkra’’ fargkombinationer. |
var strategi ingick alltid upprepade kontroller av avlas-
ningarna, helst av flera personer.

Hanarnas sangrevir karterades bada aren tidigt pa
hickningssdsongen, namligen under fyra dagar i borjan
av ruvningsfasen (senare delen av juni, da alla hanarna
var fargmirkta). Héackningen var i stort sett synkron
hos de olika paren, vilket bl.a. innebar att ruvningen
och kldckningen varierade med endast nagra dagar mel-
lan kullarna. Revirkarteringen genomfordes med hjalp
av lovsangarsang inspelad pa en bérbar bandspelare. En
person skotte bandspelaren och marschtakten samt diri-
gerade tva hjdlpkarterare i terrangen; dessa noterade ha-
narns sangplatser. Varje 100-meterskoordinat foljdes,
forst 1 x-led, sedan i y-led. Darefter intensivstuderades
vissa omraden. Syftet var att locka ut hanarna i ter-
rdngen for att se hur langt ut de reagerade pa bandspe-
larsangen med svarssang. Hanens reaktion pa bandspe-
larsangen fick alltsa avgora om han skulle anses befinna
sig i det egna reviret eller ej.

Sasongen 1981 genomfordes en andra bandspelarkar-
tering ca tva veckor efter den forsta, d.v.s. ndgra dagar
efter klackningen (bdrjan av juli). Sangaktiviteten var
nagot ligre men sangreviren fick dnda i stort sett samma
utseende som vid den férsta karteringen (figur 1).

Nar val klackningen startat, valdes sasongen 1981 sju
honor, vars bon lag nédra varandra, och sdsongen 1982
fyra hanar, vars sangrevir lag néra varandra, ut for nér-
mare studier av deras fodosoksomraden. Med fodosoks-
omraden avses den del av terrdngen som honorna och
hanarna nyttjade under boungefasen for att soka foda
at ungarna. De utvalda lovsangarna fargades med vat-
tenfast tusch pa fjaderdrakten, sa att de latt kunde iden-
tifieras 1 terrangen. Fargen syntes tydligt dven néar de
flég. Honornas fodosdksomraden studerades fran det
att kullarna var ca fem tills de var ca tio dygn. Varje ho-
na foljdes ca sju timmar, fordelade pa minst tre dygn.
Vanligen behovdes tre personer for att {6lja henne i falt.
En hade kontakt med boet och de andra var utspridda i
terrangen. Observationspassen varade i hogst en timme
och spreds fran morgon till kvall. Aven hanarnas fédo-
soksomraden studerades fran det att kullarna var ca fem
tills de var ca tio dygn. Men hanarna var betydligt svara-
re att uppticka, beroende pa att de séllan besokte bona.
Darfor spred vi ut oss i terrdngen for att soka efter ha-
narna. Vi fick ldgga ner ca tre ganger sa lang tid pa att
leta ratt pa och folja hanarna som pa att folja honorna.

Vid fodosoket flég honorna vanligen direkt ur boet
och en bra bit ut i terrdangen, till den plats dar de sokte
foda. Fodosoket skedde mestadels i det tata faltskiktet.
Oftast hoppade de omkring bland fjilltoltorna, ibland
syntes de i videsnaren men sillan i tradkronorna (fr
Lennerstedt 1983). Nir en hona hittat tillrackligt med
foda, flog hon direkt till boet. Mellanlandningar pa vig
till eller fran boet var sillsynta. Utflykterna varade i upp
till tio minuter. I stort sett sokte hanarna, i motsats till
honorna, foda framst i tradkronorna och sillan i falt-
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skiktet. Alltsomoftast satt de stilla och tysta i tradkro-
norna, ett beteende som honorna sillan visade. Det gill-
de allmént att hanarna sokte féda till boungarna i mind-
re utstrackning dn vad honorna gjorde. Utflykterna va-
rade mestadels &ver tio minuter, och det forekom att de
varade Gver en timme.

Till de sju honorna sdsongen 1981 ’matningskoppla-
des’’ fem hanar och till de fyra hanarna sasongen 1982
“’matningskopplades’’ sju honor. Matningskopplingen
innebar att honorna och hanarna skulle ses med mat i
nébben nir de flog till boungarna, men utan mat nér de
flog darifran. Bada konen matade under den tid studie
#gde rum (ca en vecka). Matningskopplingen sédger
ingenting om mellan vilka faglar kopulationen verkligen
skett, enbart att hane och hona under boungefasen hade
gemensam vardnad om boungarna. Matningskopp-
lingen ger darfér en anvisning om honans revirtillhorig-
het.

Resultat

Sangreviren hade i stort sett samma utbredning
under ruvningsfasen som i borjan av boungefa-
sen, men somliga minskade, andra okade i storlek
(figur 1). Figur 2 och 3 visar forhallandet mellan
lévsangarhanarnas sédngrevir under ruvningsfasen
och honornas respektive hanarnas fédosoksomra-
den under boungefasen.

Hanarnas sdngrevir

1981 lag lovsangarhanarnas sangrevir i huvudsak
atskilda och grinsade endast stillvis mot varand-
ra. 1982 ddaremot lag de kant i kant, men utan at
Overlappa (figur 2 och 3). De varierade i storlek
fran 0,65 till 1,45 ha 1981, och fran 0,30 till 0,90
ha 1982. Detta antyder att revirbeteendet sprider
ut hanarna i omradet och att revirstorleken mins-
kar med o6kad hantdthet (10 hanar 1981 mot 20
1982).

Honornas fédoséksomraden

Det radde ibland en stor 6verlappning mellan né-
raliggande honors fodosgksomraden, sa att upp
till tre honors fodosoksomraden delvis kunde
tiacka varandra (figur 2). Ingenting tydde pa att
honorna forsvarade fodosdksomradet sdsom ha-
narna forsvarade sina sangrevir. Fodosoksomra-
dena varierade i storlek fran 0,45 till 1,90 ha och
var genomsnittligt storre dn reviren.
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Figur 1. Lovsangarhanarnas sangrevir 1981 enligt band-
spelarkartering under forsta ruvningsveckan (heldragen
linje) och under férsta boungeveckan, cirka tva veckor
senare (prickad linje). Sangreviren dr markerade A—E.
Fylld cirkel markerar bo och bokstaven vid denna vilken
hane som kopplats till respektive bo (eller bon).

Song territories of the Willow Warbler in 1981 during

e first week of incubation (continuous line) and during
the first nestling week, about two weeks later (dotted
line). Each territory denoted by a capital letter. Filled
circles indicate the location of nests and the accompany-
ing letters the male connected with each nest.

Figur 2. Fem lovsangarhanars sangrevir under forsta
ruvningsveckan 1981 (A-E, graskuggade omraden) samt
honornas fodosoksomraden nidr ungarna var 5—10
dygn gamla (markerade med olika prickade och strecka-
de linjer samt bokstavsbeteckningar). Bon dr markerade
med fylld cirke! plus liten bokstav. Aal innebér att ho-
nan med det prickade provianteringsomradet upptilli fi-
guren kunnat sammankopplas med hannen A och med
boet al.

The song territories of five male Willow Warblers dur-
ing the first week of incubation in 1981 (A to E, stippled
areas) and the females’ foraging areas when the nesi-
lings were 5 to 10 days old (the foraging areas enclosed
by various broken lines and indicated by combinations
of letters). Nests indicated by filled circles and ac-
companying letters. Aal indicates that the female at the
top of the Fig., whose foraging area is enclosed by a :
dotted line, could be connected with male A and nest al. 100m Dd

Figur 3. Lovsangarhanars sangrevir under den forsta
ruvningsveckan 1982 (heldragna linjer) och hanarnas fo-
dosoksomraden ndr ungarna var 5—10 dygn gamla (av-

4nsade av prickade och streckade linjer samt markera-
de med stora boksiiver). Bon dr markerade med fylld
cirkel plus liten bokstav, som svarar mot den hane, som
setts mata vid boet (d3 innebir saledes ett av de tre bon
vid vilken hane D setts mata ungarna).

Song territories of male Willow Warblers during the
first incubation week in 1982 (continuous lines) and
their foraging areas when the nestlings were 5 to 10 days
old (dottted and broken lines; each male indicated by a
capital letter). Each nest is indicated by a filled circle
and an accompanying letter corresponding to the male
observed feeding at that nest (d3 thus means one of the
three nests at which male D was observed feeding
young).
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Hanarnas fodosoksomréden

Aven hanarnas fodossksomraden overlappades
sinsemellan i betydande utstrackning och upp till
tre hanars fédosoksomraden kunde delvis ticka
varandra (figur 3). Ingenting tydde p4 att hanarna
forsvarade fodosoksomradet sasom de férsvarade
séngreviret. Fodosoksomradena var genomsnitt-
ligt storre 4n sangreviren (0,95—2,10 ha). Hanar-
na B och C, som hade de minsta sangreviren, fore-
foll ha relativt storre fodosoksomraden. Hanar-
nas fodoséksomraden 1982 var storre 4n dem som
registrerades for honorna 1981.

Forhdllandet melilan revir,
Jodosoksomrade och bo

Utbredningen av honornas och hanarnas fédo-
sdksomraden Overensstamde endast i stort med
hanarnas sangrevir. Fodosoksomradena lag ofta
till stor del utanfor dessa (figur 2 och 3). Detta
géllde oavsett om hanen matningskopplats till en
hona (monogami), tva honor (bigyni) eller tre ho-
nor (trigyni). Studierna 1981 visade dessutom att
fodosoksomradena for honor, som tillhdrde sam-
ma hane, hade en hog grad av Overlappning oav-
sett om deras bon lag langt ifran varandra (som i
A:s revir; ca 100 m) eller nédra varandra (somiC:s
revir; 5 m).

Bona lag sillan centralt i hanarnas séngrevir.
Hane C:s bida bon lag endast nagra meter fran
hane D:s sangrevir. Aven 6vriga bon lag i utkan-
ten av (A, B och C) eller t.o.m. utanfér hanens
sangrevir (D och E). Studierna 1982 visade att ha-
narna A, B och C:s bon lag i utkanten av reviret
och att den trigyne hanen D och den bigyne hanen
E hade bo som t.0.m. lag inne i grannhanars sang-
revir. Att bon ligger i utkanten av sangrevir 4r inte
ovanligt (May 1949, Enemar m.fl. 1976, Frost
1978).

Ovriga relationer mellan hanar och honor

Vid ett tillfalle 1981 sjong flera hanar ovanligt in-
tensivt under boungefasen. Anledningen var att
en nykomling tagit sig in i ytan. Han flog fram
och tillbaka under livligt sjungande och visande.
Tre hanar med intilliggande revir reagerade pa
samma sétt. Stundtals flog flera sjungande hanar
sida vid sida. Pa ett dygn lyckades framlingen
’borra’ sig ca 150 meter in i provytan. De andra
stationdra hanarnas intensiva férsvar orsakade
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Lovsangare Willow Warbler. Foto: Bjorn Uhr.

emellertid att det nya reviret blev knappt 25 meter
brett. Vi har vid flera tillfallen, under boungefa-
sen, sett tysta hanar séka féda inne pa andra ha-
nars sangrevir utan synbara reaktioner fran revir-
hallaren. Vid ett tillfalle sokte tre hanar foda all-
deles i ndrheten av varandra. Tva av dem var tysta
medan den tredje, som etablerat revir pa platsen,
sjong oavbrutet. Han gjorde emellertid inga for-
sOk att jaga bort de bada andra. En férutsattning
for att aggressivt revirbeteende skall utlésas vid
denna tid verkar saledes vara en inkrédktande,
sjungande, hane.

Honorna forefsll diremot att alltid tolerera
varandra. I falt sag vi vid flera tillfillen honor sit-
ta i narheten av varandra, och de visade da inga
tecken pd aggressivitet. De visade ingen aggressivi-
tet ens mot frimmande hanar som upptradde vid
boet. Vi gjorde flera sidana observationer, dels av
grannhanar, dels av frimlingar. Den senkomne
framling, som ndmnts ovan, sags vid flera tillfal-
len sitta tyst vid andra hanars bobalar, utan att det
ledde till ndgon synbar aggressiv reaktion fran ho-



nans sida. Honorna verkade alltsa tolerera dven
andra hanar 4n den som matade de egna ungarna.

Sammanfattningsvis kan sdgas att kontakter
mellan och inom kénen var vanliga, dven i sidana
fall ddr konen inte matningskopplats till varand-
ra. Med kontakt menas hir att minst tva faglar
satt i samma trid eller upptriddde i narheten av
boet, med eller utan mat i ndbben.

Slutsatser och diskussion

Lovsangarstudierna 1981 och 1982 visade pa flera
intressanta forhallanden. (1) Hanens revirbeteen-
de spred populationen och minskade partitheten,
vilket visades av att det var svart f6r en nykomling
att etablera revir. (2) Honornas och hanarnas fo-
dosoksomriden var endast i stort fordelade som
hanarnas sangrevir, och f¢dosdoksomradena lag
ofta till stor del utanfor sangreviren, t.0.m. inne i
grannhanars sangrevir. (3) Savil grannhonors som
grannhanars fodostksomrdden Overlappade be-
tydligt. (4) Bona lag ofta i utkanten av och ibland-
utanfor sangreviret. Liknande iakttagelser av rela-
tionerna mellan honans fédosdksomrade och ha-
nens sangrevir har gjorts hos lappsparv av Tryon
& McLean (1980) och hos trastar av Greenwood &
Harvey (1978), medan Morse (1968) och East
(1981) visade att fodosoksomradet till stor del lag
inom hanens sangrevir hos en amerikansk sangare
respektive hos rddhake.

Det torde rada enighet om att hanars revirbete-
ende resulterar i att de hackande paren fordelas
nagorlunda jamnt i ett tillgingligt omrdde och
kanske dven i en begrdnsning av antalet hickande
par, dven om detta dr en omstridd fraga (Lack
1966). Lovsangarens s.k. A-typsang (Jédrvi m.fl.
1980) innebér att den sjungande hanen annonserar
att strofen kan foéljas av en attack. Att honorna
och hanarna sedan ¢j respekterar hanens revir-
grans under hidckningscykelns senare fas kan i for-
stone verka stérande, framfor allt om man anser
att revirstorleken exakt svarar mot den resurs som
behovs for hiackningens genomférande. Det beho-
ver dock ej vara sd. I och med att reviren ér etable-
rade och parbildningen avslutad, s& har revirbete-
endet fatt till foljd en utspridning av paren (och
eventuellt ocksa en begransning av populationen),
nagot, vars betydelse inte reduceras av att honor-
na och hanarna i icke ringa grad bortser fran re-
virgranserna (som dessutom ej dr fullt konstanta)
vad giller savil boplacering som fédosok. Under
den anstrdngande matningsfasen 4r det for honan
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och dven for hanen effektivast att ha friheten att
hiamta foéda dédr néringstillgdngen for tillfallet &r
biést. Att darfor ’allménningar’’ (6verlappningar
i fodosoksomradena) kan uppstd, sdsom visas i
denna uppsats, ar inte forvanande. Det inses latt
att revirhdvdandets funktionella betydelse inte alls
undergrivs.

For goda arbetsinsatser i falt och for manga givande dis-
kussioner samt synpunkter pa manuskriptet tackas
Bjorn Andersson, Karin Cederquist, Florence Eber-
hardt, Anders Enemar, Ulf Eriksson, Hakan Johans-
son, Ulf Lindell, Raimo Neergaard, Lars Nilsson och
Urban Wikenborg. Finansiellt stéd erholls fran Natur-
vetenskapliga forskningsradet (B 21 80—117,121 till A.
Enemar).

Summary: The relation between male song terri-
tory and the foraging areas of male and female
Willow Warblers Phylloscopus trochilus.

In 1981 and 1982, the song territories of male Willow
Warblers were mapped with the aid of song play-back in
a 16 ha large area of subalpine birch forest at Ammar-
nds, Lapland. All Willow Warblers within the study plot
were individually colour-ringed. In 1981, 10 males held
song territories that were mostly separate, with few
common borders, and 0.65—1.45 ha in area. By con-
trast, in 1982 20 males held song territories of
0.30—0.90 ha in area which mostly adjonied each other,
but without overlapping.

In 1981, song territories were mapped both during the
early incubation period and after the eggs had hatched,
i.e. about two weeks later. Territories were roughly the
same size and had the same configuration at both times
(Fig. 1).

In 1981, the foraging areas of 7 females and, in 1982,
the foraging areas of 4 males, were mapped. Part of the
birds’ plumage was dyed with waterproof ink to facilita-
te identification. These studies were carried out when
the nestlings were 5—10 days old. Each bird was follow-
ed for a total of 7 hours, spread over at least 3 days. The
observation periods extended from early morning until
evening, each period lasting less than 1 hour. The fema-
les foraged predominantly in the field layer and in wil-
low shrubs, rarely in the canopy. Usually they flew di-
rectly to or from the nest without stopping on their way.
Foraging bouts were often short, usually less than 10
mins. The males, by contrast, mostly foraged in the ca-
nopy, interrupted foraging for long periods, and fed the
young much less often. Sometimes the period between
feeds lasted for an hour.

In 1981, 5 males were found to be asso¢iated with (i.e.
feeding young at) the 7 nests and, in 1982, 7 females
were found to be associated with 4 males. Thus, some
males were polygynous. .

Female foraging areas varied from 0.45 to 1.90 ha and
overlapped each other considerably (Fig. 2). Also the
foraging areas for the males overlapped (Fig. 3). They
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were 0.95—2.10 ha, and thus larger than the song terri-
tories. Foraging areas did not seem to be defended by
either sex. As seen from Figs. 2 and 3, their distribution
only partly corresponded to that of the male song terri-
tories. Nests were rarely centrally located within the
song territories and two nests were even situated within
the song territory of other males (Figs. 2 and 3).

Clarly, territorial behaviour distributed the birds over
the available habitat, and some observations indicated
that it might also limit the local population. The poor
correlation between the distribution of song territories
and the later foraging areas of both-males and females
suggests that those individuals who have been able to es-
tablish themselves, exploit the resources most efficiently
by refraining from territorial activity during the nestling
stage, and instead opportunistically exploit patches rich
in food.
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