Fra Robert MacArthur’s ey-ekologi
til Richard Levins® metapopulasjons-teori

- ledetrader for faunaforvaltning og skogbruk -

Kristian Overskaug
Ole Jakob Serensen
Toralf Bjelkdsen

Hggskolen i Nord-Trgndelag

m Kompendium
| Nl Steinkjer 2001

HBGSKOLEN | NORD-TRGNDELAG




Fra Robert MacArthur's gy-gkologi
til Richard Levins' metapopulasjons-teori

- ledetréder for faunaforvaltning og skogbruk

HOGSKOLEN | NORD-TRENDELAG

Kristian Overskaug
Ole Jakob Sgrensen
Toralf Bjelkasen

Hggskolen i Nord-Trgndelag
Kompendivm

Avdeling for samfunn, n&ring og natur
ISBN 82-7456-231-3

Steinkjer 2001



L. INNLEDNING ...cco.conssssssnaiaenns

2. R. H. MacARTHUR & E. O. WILSONS OY-TEORI OG DE FORSTE
FORSKNINGSEKSEMPLENE; gnageren Rocky Mountain Pika i California.......4

3, HISTORIEN BAK UTVIKLINGEN AV OY-TEORIEN .cuooeicicnsiisisniisssinsnnns |

4. ARTSMANGFOLD OG OY-OKOSYSTEMER oo eeeecrccctisininsnsninisssssssssanss 10

L]

L

4, T AHsantallet 58 RabBigtlpes el cawswiosmimeisizasmmm s siesiiosmmunpstrsisrs sy 12
4, 2. Effekiern G Groglet QI ..o rorsrissverssanseecn o sereesy siviissssiiasiiostsansibesstisntiinin 12
i e ekl s -1 aariam i taili T it s B R R R e T

4. 4. Overmetting og widermetting av arier ... g I

.EFFEKTER PA FAUNAEN AV '\f]l"‘ﬂ\FEhFHhﬂuP’iL lI ‘iBI'] r‘LT @‘i hl{
DEN FORSTE OG MER DESKRIPTIVE FORSKNINGSGENERASJONEN ..... L7

'L)‘lu

5. |. Hogst av Donglas-skog og effekten pd faunaen ... 18

2

)

. Hva er tilstrekkelig omrédeforvalming for invertebrater? ..o 20
5. 3. Fuglefaunaen i et naturlig fragmentert SRogsmiljo ..o 21
5. 4. Det er ikke likegvidie hvordan formen pé Biotopen er! io.iiiinmnnn: 23
5. 3. Skog-fragmentering og fugleliv i Novd-Europa; bevis for areal-effekten? .............25
6. EFFEKTER PA FAUNAEN AV MENNESKESKAPTE HABITAT-OYER:

DEN MER EKSPERIMENTELLE FORSENINGSGENERASJONEN....ccoinneee. 26

LN

6. 1. En glennomgang av eksperimentelle fragmenterings-studier ... 27
6. 2. Forskningsfronten ved usendrsskiftel. ... i 30
7. VIDEREUTVIKLING AV OY-TEORIEN; METAPOPULASJONER ....ccciiainnn 32

7. L. Hvet €8 €1 etapopulasion ..o oo ecescaseseesssisssssasisssssiesssessss iissssssansisiane 32

[l

. Hva skiller metapopulasjons-teorien fra oy-ekologlen’) ..o 39

el

7
7. 3. Empiriske eksempler pd metapopulasjoner. i 30
7. 4. Spetter wgle og skoghruk { USA it 30
T R eai T ORI BRI s v assisssnss s v R S S R s b ennen T
7. 6. Tilbake til Pikaen i California; fra pyv-ekologi-studie til metapopulasjons-studie 42
8. KONKLUSJONER OG PERSPEKTTIVER ciumsismsonsmonisasisvismssrsnisvivssssaivtive 51

Appendix 1-7



Forord

Blant de ulike vitenskapsgrenene er naturforskningen kanskje et fagfelt som er serlig
takknemlig 4 arbeide med fordi den har gode reorier d arbeide mot, respektive metoder &
arbeide med. Fordi naturforskere var tidlig ute med & utvikle teorier som kunne brukes som
tolknings-grunnlag. sa kan en unngi at biologisk forskning blir "hengende 1 luften” uten a
lande pi noe som resultatet kan diskuteres eller males mot, Allered Hippokrates (ca 460- ca
37T 1L Kr.), som konkurrerer med Aristoteles (384-322 €. Kr.) om tittelen “biologiens far”,
arbeidel ut Ira den hypotetisk deduktive metode, dvs. & oppstille hypoteser som det sa gjelder
a4 verifisere. Denne arbeidsformen gjor forskningen veldig konkret og malrettet.

En av de nyere teorier som er kommet til. og som er relevant for skogbruk og dyreliv, er oy-
pkaologi - teorien. MacArthur & Wilson (1967} antar her en positiv sammenheng mellom
forekomsten av antall arter Innen et omride og dette omradets storrelse. Samspill mellom
leorien og innsamling av data har senere produsert innsiktsfull informasjon om hvilke forhold
som kan viere bestemmende for artsrikdom og levedyktighet hos dyr, for eksempel i en skog.

Oy-ekologi-teorien er | de aller seneste dr blitt supplert med metapopulasjons-begrepet
(Hanski & Gilpin 1997): en populasjon av en ant bestdende av flere smi-populasjioner med
innbyrdes kontakt, Slik sammenheng mellom delpopulasjoner styrker levedyktigheten til
arten, Sentralt i dette konseptet er derfor bl. a. a samle mer presis kunnskap om hvilke
betingelser som ma veere til stede for at suksesstull utveksling mellom smapopulasjoner skal
kunne loregi. For eksempel; kan store hogstlater skape vandrings-barrierer for dyrearter
knytiet til gammel skog? Altsi en teori divekte relevant for skogbrukets enske om a drive et
skoghruk som | minst mulig grad fragmenterer opp landskapel i isolerte skogteiger.

I dette kompendiet referer vi hovedirekkene i et utvalg forskningsarbeid der henholdsvis gy-
ekologi-teorien og metapopulasjons-teorien har veert metodiske innfallsvinkler, og vi
diskuterer hvordan de ulike resultatene eventuell kan benyttes i skogbrukets planlegging av
skogskjotsel og fauna-forvalining, For de som ensker yiterligere fordypning i stoffet henviser
vi til referanselisten gitt bakerst 1 kompendiet, samt appendix 7 som lister opp et utvalg

akruelle internet-adresser med tema skog-pko-systemer og det biologiske mangfoldet.
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1. INNLEDNING

Helt siden den berpmte reisen med seilskuta "Beagle™ og Charles Robert Darwins (1809-
1882) besok pa Galapagoseyene, har dyre- og plantelivel pa over spilt en viktig rolle i
forstaelse og innsyn | ekologiske prosesser. Levedyktigheten til individer og populasjoner
som lever pa gyer ansees gjerne for a viere sarbar, og er avhengig av gyas sterrelse og avsland
fra lastlandet og muligheten for utvandring og innvandring, De senere ti-arene har denne
typen kunnskap, om hvilke faktorer som bestemmer om dyr er i stand til & overleve pd pyer.
ogsa blitt viktig for fastlandspopulasjoner gjennom de mange “oyer” som finnes ogsi pa
fastlandet. Slike fastlands-"aver” kan viere naturlig isolerte habitater som eksempelvis oaser i
orkenstrok og skogaser 1 prierie- og slettelandskap, men det kan ogsi vaere menneskeskapie

wyer som for eksempel gjenstaende skoggyer i skogomrader som er skogbrukspavirket.

Larene fram mot 1960-tallet ble det produsert en mengde rapporter med artslister for starre
og mindre gyer og pygrupper, Disse artiklene viste ogsi hvordan enkelte arter som hadde veert
representert sveert lenge pa mindre isolerte pyer ofte hadde utviklet helt swreene lokale
tilpasninger bade fysiologisk og atferdsmessig. I 1967 skjedde imidlertid et lite kvantesprang
da B. H. MacArthur og E. Q. Wilson publiserte boka " The Theory of Island Biogeography”
(MacArthur & Wilson 1967). Boka transformerte den davierende naturhistoriske kunnskapen
om artsrikdommen pa ulike eyer il en mer eksperimentelt orientert modell som kunne fortelle
noe mer presist om hvilke mekanismer som faktisk kunne bestemme om en @y ble tatt i bruk
av levende organismer eller ikke, og hvilke siertrekk ved pyva og dens omgivelser som

eventuelt er med 4 avgjor om det er "liv laga™ for dyreliv der over lengre tid.

Oy-pkologi-teorien er dermed interessant for skogbruket, fordi flatchogsten som er praktisert
etter 1950-tallet produserer restbestand av skog som kan ligge isolert til, Slik skogbehandling
kan med andre ord produsere "skogeyer”. Utfordringen blir derfor 4 lete 1 resultater fra
forskning for & se om del finnes rad som sier noe om det er mulig & arrondere slike skogover,
og terrenget rundt, pa en slik mate at de fortsatt kan inngd som lunksjonelle habitater for
dyrelivel. I dette kompendiet vil vi derfor gjengi noen forskningsresultater og refleksjoner
omkring dette temaet publisert fram til og med 2000, Vi siterer sé vel et utvalg teoretiske
arbeider som deskriptive og eksperimentelle undersekelser, og der vi mener resultatene som
presenteres kan vaere relevante for det skandinaviske skogbrukets mélsetning om miljgvennlig

utnyiting og bevaring av biologisk manzfold.



2. R. H. MacARTHUR & E. 0. WILSONS @Y-TEORI OG DE FORSTE
FORSKNINGSEKSEMPLENE: - utbredelse og levedyktighet hos gnageren Rocky

Mountain Pika i California

1" The Theory of Island Biogeography” benytter MacArthur og Wilson (1967) fodsels- 0g
dadsrater hos en populasjon for d beskrive den sannsynlige formen pa fluktuasjoner hos smé
populasjoner, og for d kalkulere forventet overlevelseslengde. Den sannsynlige tiden fram 1l

utryddelse (extinction (E)) er relatert til storrelsen pa populasjonen og uttrykkes som:
E = (/KL (M)

. der A er fpdselsrate pr. tidsenhet, W er dodsrate pr. tidsenhet og K den maksimale
populasjonsstarrelsen som gya kan understotte. La oss allerede innledningsvis se pi et
forskningseksempel der MacArthur & Wilsons” teori ble benyttet for 4 beskrive overlevelse til

dyrepopulasjoner pa habitateyer pi fastlander;

Et av de tidligste forskningseksemplene for en arts overlevelse pa en kontinental
landskapsay, og som brukte MacArthurs & Wilsons (1967) innfallsvinkel, benyttet som
studiemodell en smégnagerart med forekomst i en nedlagt amerikansk gruveby, Gnageren
Rocky Mountain Pika Ochotona princeps lever og etablerer leveomriider saerli g 1 veerbitte
klipper og blokkmark. Smith (1974) studerte arten i en nedlagt gruveby i California, der
dyrene levde pd gamle slagghauger rundt byen. Disse haugene var av forskjell; g stgrrelse og
ld med forskjellig avstand fra hverandre. Terrenget rundt var erkenpreget sletteland som blant
annet pd grunn av mangel pa vegetasjon og egnede skjulmuligheter, og forekomsten av
predatorer, ikke uten videre kunne forseres av pikacne. Grus- og klippehaugene representerte

slik sett typiske habitatayer (Fig. 1)

Forekomsten (antall dyr) av pika ph disse habitateyene var relatert til gyas stgrrelse, mélt
som avstanden [ra den lokaliteten pé habitatgya hvor tettheten av dyr var stgrst og ut til
randsonen for habitatgya der terrenget gikk over i flan preericland (Fig. 1), 40% av gyene var
tkke kolonisert av gnagerarten. Forspent med data over antall 0g sterrelsen pé habitatgyer
samt avstanden mellom eyene, og hvilke av oyene som huset studieobjekiet og hvor mange

individer det var snakk om i hvert tillelle, kunne Smith (op, cit.} presentere ¢l begrunnet



forslag til overlevelsesevnen hos gnagerforekomstene. Pa oyer med en K — verdi pa > 4

individer hadde forckomsten gode muligheter for & overleve 1 100-200 ar giwt at det ikke

inntraff stokastiske katastrofer pd habitat-gya eller 1 de nrmeste omgivelsene. Disse med K -

verdi pa > 4 var ogsé de sterste gvene. De mellomstore wyene hvor pika fantes, hadde som

oftest en K

verdi pi 2, og var i henhold til beregningene utsatt for a forsvinne i lepet av 0-10

ar. De gvene som ikke var kolonisert hadde alle K — verdier pa < 3.
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Figur 1.

Antallet individer Pikal Ochotona princeps) registrert pa habitat-gyer av grus og
b f 5 b

klipper i et prken-landskap. Kartet viser spredningen av habitar-ovene.
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Et problem med overstiende studie er 4 forklare hvorfor ikke de mange ubebodde habitat-
gyene raskt ble kolonisert. Forklaringen kan viere vanskelige migrasjonsforhold pa grunn av
mangel pa egnede skjulmuligheter. Og, i tillegg kan avstand vare et stikkord siden de pyene

som ble kolonisert var de som 14 nzrmest en annen og bebodd gy (Tab, 1).

Tabell 1. Prosentandelen ikke-koloniserte habitat-pyer i forhold il avstand til kolonisert oy,

Avstand (m) til den nzrmeste % av ubebodd gyer
okkuperte gyva

0-100 28
101-200 33
2011-300 63
301-400 53
401-450 100

Allerede de forste forskningseksemplene forankret i py-gkologi-teorien fokuserle altsd
sierlig pa areal-stgirelse og mulighetene for vellykket migrasjon som viktige faktorer for at
populasjoner og antallet arter skal holde seg noenlunde konstant over tid. S@rlig den
dynamiske balansen i antallet arter er sentral 1 py-gkologien. Detaljkunnskap om enkeltarters
populasjons-dynamikk og vandrings-kapasitet er imidlertid en méte 4 tilegne seg kunnskap pa
og som ogsa kan veere relevant for andre arter, slik en overfor benytter Pikaen som
studieobjekt. Vi skal senere | kompendiet (Kap. 7. 6) komme tilbake til studiet av Pikaen, og
se hvordan datainnsamlingen pa denne arten fortsatte utover pa 1990-tallet, Na ble imidlertid
datasettet tolket 1 henhold til en utvidet teori, - et supplement tl vy-pkologi-teorien benemnet
metapopulasjons-teorien. Men for vi pa slutten av kompendiet fokuserer pa metapopuolasjons-

konseptet gér vi tilbake til hvordan det hele startet, med gy -okologi-teorien,



3. HISTORIEN BAK UTVIKLINGEN AV OY-TEORIEN

Ganske akkurat som 1 dag, som for eksempel innenfor utviklingen 1 skogbruket der begrepel
“biologisk mangfold™ over noen &r na er blitt mer og mer diskutert og etterhvert implementert
i det daglige skogbruket, slik utviklet ogsa teorien om ey-skologien seg over et tdsrom pa
flere ar. Og prosessen for a forstd mer av py-ekologien, bla. ved hjelp av innsamling og
sammensetting av nye datasett, pagar fortsatt, Klarer en slik sett 4 se de problemstillinger og
kunnskapsbehov som oppstir innenfor skogbruk og naturforvaltning 1 lys av at
kunnskapsoppbygging er dynamiske prosesser - si Kan mye viere vunnet med hensyn til

forstaelse av fagleltets egenart.

Hovedmannen bak teorien om gy-ekologien, Robert H. MacArthur (1930-1972) gjorde
ferdig sine obligatoriske studier pa midten av 1930-tallet som student under zoologen Georg
E. Hutchinson ved Yale-Universitetet i USA. Georg E. Huttchinson hadde en studentgruppe
som serlig fokuserte pa konkurranse som ngkkelen Gl & forstd sammensetningen og
dynamikken i dyresamfunn, og der teoretisk modellering ble mye benvtiet. 1 bunnen av hele
filosofien 1a Gause's prinsipp om arlers ekskludering av hverandre gjennom konkurranse. Det
var | dette miljpet Robert MacArthur kom inn som student 1 1953, og selv om han senere
skulle opponere mot deler av de vitenskapelige metodene og veivalgene som Georg E.
Hutchinson forfekiet, sa kom mye av grunnlilosofien [ra tiden som student under Hutchinson
til & farge MacArthurs videre forskning. Serlig malsettingen om & benytie modeller for 4

forsta hvordan arter kunne pavirke hverandre under ulike forutsetninger ble framtredende.

MacArthur ble introdusert til fagfeltet biogeografi pa begvnnelsen av 1960-1allet. En viktig
padriver og stimulator var Edward O. Wilson, en zoolog som arbeidet ved Harvard-
Universitetet 1 USA 1 samme tidsrommet, og som ogsa hadde biogeografi som en av sine
viktigste interessefelt. | arbeids- og tankeprosessen som senere forte fram ul "py-skologi”-
teorien, begynte MacArthur og Wilson med & bruke faunistiske data fra gy-ekosystemer som
tidligere var samlet inn av andre forskere. Det forste skritiet var a benylie allerede
eksisterende naturhistoriske data, som oftest arislister, fra aver og til-liggende fastland, og
deretter behandle og sammenligne disse data péd nytt 1 henhold til de spirende tankene om
mekanismene bak immigrasjons- og emigrasjonsrater, og betydning av stérrelsen pa wyer for
artsrikdommen. Den videre overordnede malsettingen var deretter 4 — pa bakgrunn av disse

grunndata — & formulere teorier og hypoteser som deretter kunne testes eksperimentelt.
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Verdien ved 4 arbeide ut fra eksperimentelle innfallsvinkler var at muligheten da ville viere
stprre for d fa mer konsise svar pa hvilke mekanismer som ligger bak at arter klarer &
kolonisere pyer — og ogsa hvorfor de eventuelt forsvinner [ra @y -skosystemer eller d ha viert

der en tid.

MacArthurs og Wilsons teori var basert pi observasjonen, eller innirykket av, at det var en
sammenheng mellom en gy sin sterrelse og artsdiversiteten som fantes der. En mate 3 forklare
dette pa var & sammenligne ulike karaktertrekk ved omgivelsene, som graden ay 1solasjon,
topografi, ulike habitattyper osv. En alternativ méte, og som etler hvert ble den som
MacArthur og Wilson rendyrket, var 4 tolke diversiteten (dvs. antallet arter) som en dynamisk
likevekt mellom immigrasjon og vtryddelse. Tanken var ikke ny — den ble diskutert allerede
pi 1940-tallet av Ernst Mayr (Mayr 1942), og senere ogsi av Frank W. Preston (Preston
1962), men ble mer klart og entydig transformert i gy-pkologi-modellen av MacArthur og
Wilson (1967). Modellen ble framsatt grafisk ved to kurver; en nedadgiende kurve
vedrorende immigrasjonsrate og en oppadgiende kurve vedrgrende utryddelsesrate, malt mot
antallet arter tilstede pid en hypotetisk oy (se fig 4). Punktet hvor kurvene krysser indikerer
likevekts-antallet arter. Modellen kan ogsé illustrere dynamikken i et menneskesamfunn, for
cksempel for & tolke dynamikken i antallet mennesker i bysamfunn — ikke da pi bakgrunn av
byens utviklingshistorie, men som en balanse mellom fodselsrate Og immigrasjonsrate og

dedsrate og emigrasjonsrate.

Samtidig er det viktig 4 vare klar over modellens svakheter. Den eksakte formen pé
virkelighetens kurver er ikke kjent, og kurvenes form kan ogsé viere situasjonsbetinget.
Fullgode data for i etterprgve alle sider ved modellen har ogsd veert vanskelig  framskaffe,
men mange av de forspk som er gjort for & teste den har kommet opp med data som stgtter
hovedtrekkene i teorien. Og, ikke minst, MacArthur og Wilsons bok innledet pa setl og vis en
ny og stimulerende gkologi-skole, der teorien representerer et referansepunkt som data kunne

kontrolleres opp | mot,

Dy-vkologi-modellen, i seerdeleshet, har inspirert en rekke forskere — og prinsippet har ogsa
blitt overfort til andre gkosystemer enn virkelige vyer. Eksempelvis innenfor forskning om
effektene pi dyrelivel av menneskeskapt fragmentering av landskaper — herunder skogbruk,
landbruk og annen urbanisering av landskapet. I kapittel 5 refereres et utvalg eksempler fra

slik forskning, men forut for cksemplene gdr vi i kapittel 4 et stykke videre inn i de delene av
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py-modellen som er mest relevant for de problémstillingene vi arbeider med i skogbruket, og

nringens tilrettelegping for bevaring av det hiologiske artsmangfoldet,

Robert MacArthur



4. ARTSMANGFOLD OG @Y-OKOSYSTEMER

England har 44 ville pattedyrarter. Til sammenligning har Irland, bare noen hundre kilometer
videre vestover I havet, halvparten s mange — 22 arter. En nerliggende arsak til denne
forskjelicn kan veere at pattedyr har problemer med 4 forsere havomradet mellom England og
Irland, men flere seertrekk med dyrelivet pd de to gyene indikerer imidlertid at forklaringen
ogsi kan ha med andre forhold 4 gjpre enn havstrekningen mellom dem; blant pattedyrene
finnes ogsd flaggermus, men bare 7 av Englands 13 arter finnes i Irland. Fugler har ogsd smi
prablemer med 4 forsere vann-omrider om de gnsker det, om ikke avstandene blir veld ig
store. Likevel, av Englands 171 hekkende fuglearter er det bare 132 i Irland. Hvorfor er det
slik en forskjell pa antallet arter mellom disse to nabogyene? Den forklaringen som lanseres,
0g som er mest begrunnet i forskningsresultater, er starrelsesforskjellen pa de to gyene;

England huser stgrre artsmangfold fordi gya er betvdelig stgrre enn Irland!

Etter som dyrelivet pa gy-gkosystemer kartlegges gér det mer og mer klart fram at dess
starre @ya er, dess stgrre artsmangfold finnes det der. Et av de fprste publiserte studiene som
viste dette ble rapportert sa tidlig som i 1957 (Darlington 1957): pi bakgrunn av forckomsten
av reptiler og amfibier pa ulike vest-indiske gyer av forskjellig storrelse sa viste Darlington
(Op. cil.) at hvis antallet arter som ble registrert pa de ulike ayene ble sammenlignet med
stdrrelsen pd wya sa var det gjennomgéende et lineert forhold (Fig. 2). Forholdet mellom

antallet arter og pyas sterrelse ble beskrevet ved uttrykket;
log S=logC+Zlog A

- hvor § er antallet arter innenfor samme taxa (artsgruppe), C er en konstant som gir antallet
arter nar A har en verdi 1. A er pyas areal og Z er hellin gen pi regressionen relater( til S og A.
Dette uttrykket er etter alt & domme ganske allmenngyldig fordi det viser seg at selv om ¢

varierer fra tuxa til taxa og i ulike deler av verden, si er 7 ganske konstant.

Hvorfor er det et slikt ganske klart linert forhold mellom sterrelsen pien gy og
artsrikdommen som finnes der? Spersmilet er fortsatt ikke besvart helt ut tilfredsstillende,
men to forklaringsmodeller er dominerende, henholdsvis at arealstorrelsen alene er ngkkelen
— og at biotopdiversiteten innenfor det akiuelle arealet er forklarin gen. Viskal i de neste to

avsnittene diskutere disse to momentene NErmers.
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Figur 2. Antaller arter av amfibicr og reptiler pd et uivalg vest-indiske pyer av wlik storrelse.



4. 1. Artsantallet og habitat-diversitet

Deet virker umiddelbart sannsynlig at siden enhver habitattype gjerne huser sitt eget samfunn
av planter og dyr, sa vil det viere el line®rt forhold mellom antall habitatkategorier og antall
arter inn-onfor et gitt omrade. Problemet er imidlertid at det kan vaere vanskelig 4 fa til en god
oversikt over alle habitater og habitat-nvanser som en ma skille mellom i et omrade (for
cksempel en ¢y), og deretter giennomfare det samme med like stor presisjon pé nytt i et annet
omride - slik at en kan Fi til en korrekt sammenligning mellom omridene. Slik
sammenligning av omrdder kan veere frukibar for 4 identifisere hvilke faktorer som eventuelt
gor ett omrade spesielt bra eller mindre bra som leveomrade for planter og dyr, men det kan

altsd veere vanskelig a hvite sikkert om sammenligningen blir helt relevant.

| stedet for en slik vanskelig og detaljert habitatanalyse og habitatinndeling, med de
muligheter for irrelevant sammenligning som kan skje, sé benytter en seg gjerne av en mer
grovere inndeling av variabler som er ngyiralt milbare, som eksempelvis arealstgrrelse, heyde
over havet, antallet fuglearter og antallet plantearter (selv om det her jo ogsd er muligheter for
a overse noe). Likevel, sammenligning mellom disse variablene innen og mellom gyer har gitt
instruktive pekepinner om hva som for eksempel kan tenkes 4 veere viktig for fuglelivet; for
eksempel har en pa de tidligere nevnle Galapagosgyene funnet at 73% av variasjonen i
antallet fuglearter som lever pd de ulike pyene kan tilskrives antallet plantearter (Abbot m, (1.
1977). Likesd, pa de skogkledde fielltoppene som ligger spredt i de ellers overveiende tprre
og steppelignende omradene 1 deler av Mellom-Amerika, si synes ikke antallet skoglevende
fuglearter & viere bestemt helt og holdent bare av arcalet skogomride som er tilgjengelig. 1
stedet kan kanskje sa mye som 91 % av variasjonen i antallet fuglearter tilskrives

kompleksiteten i habitatsammensetningen.

4. 2. Effekten av areal alene

Selv om det i avsnittet overfor refereres data som indikerer at dess flere naturtyper en gy
inneholder, dess flere arter finnes der, - sd er det samtidig ogsa vist at storre oyer likevel
gjerne inneholder flere arter en mindre ¢yer — vavhengig av mengden med ulike naturtyper
som finnes pa gyene. Sterrelsen har i denne sammenheng altsh vesentlig betydning. Et
eksempel kan viere by-parker som er typiske habitateyer og ofte omgitt av tettbebygde
bystrok som er ganske ubeboelige for de lleste dyrearter, Bare parkene representerer mulige

levesteder. [et slikt tiltelle av kartlegging av dyrearter i park-gyer viste Facth & Kane (1978)



al storrelsen pa parkene var ansvarlig for Y1 % av variasjonen i antallet insekier (Diptera)

som levde der,

Det kan imidlertid viere vanskelig a skille ut hva som er et resultat av storrelse og hva som cr
resultatet av habitatvariasjon. Simberloff (1976) gjorde et forspk pa a avklare hvilken av disse
to variablene som er mest i virksomhet. I forseket ble starrelsen til atte sma sump-gyer pa
Florida-kysten i USA redusert eksperimentelt ved tekniske inngrep, mens habitatdiversiteten
ble holdt konstant, Vegetasjonen pa syene besto for det meste av mangrove-kratiet
Rhizophora mangle, og dyrelivet var dominert av ulike insckt-arter. Etter en forutgaende
kartlegging av dyrelivet ble deler av mangrove-krattet fiernet slik at vannspetlet tok helt over
— og gyas storrelse ble pa denne maten fysisk redusert. Etter en viss tid ble dyrelivet pa nytt
kartlagt. Resultatet var entydig; reduksjonen i storrelse forte il reduksjon i antall arter, selv

om ikke habitatdiversiteten ble pavirket (Fig. 3). Hvorfor er det slik?
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Figur 3. Figur fra Simberloffs (1976) studie over effekien pa artsmangfoldet i

mangroveskoger pa Floridakysten etter at skogene ble eksperimentelt redusert i storrelse.



4. 3. Likevekis-teorien

MacArthur & Wilson (1967) foreslo en modell for hva som bestemte forekomsten av arter,
og populasjonsdynamikken hos arter 1 gy-gkosystemer. Sentralt i modellen er at antallet arter
pi en Sy representerer en dynamisk likevekt som et resultat av overlappende kontinuerlig
immigrasjon av nye arter til gya og utryddelse av arter som allerede befinner seg der. Sasnart
artsantallet pd en gy har niidd slik omtrent "taket” for pyas baereevne med hensyn til antall
arter, sd vil antallet arter vere ganske konstant over tid — selv om sammensetmingen ay arter

vil kunne variere (Fig. 4 — se naermere forklaring til figur fire videre i teksten).
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Figur 4. £n modellpresentasjon av utryddelses-kurven (E) og immigrasjonskurven (1) pa en
oy — som en funksjon av antallet arter pa pva (S). Likevektspunktet for arter pd gya er hvor de

to kurvene krysser hverandre.



For niermere a forklare figur 4 kan en tenke seg at en begynner med en hypoletisk @y som
ikke inneholder noen av artene som finnes pa fastlandet innenfor. MacArthur & Wilson (op.
cil.} resonnerte slik at ettersom arter beveget seg fra fastlandet og ut til pya ville
immigrasjonsraten — altsa antallet nve arter som ankom gya pr. tidsenhet — avta. Her, nar det
er fi arter pa oya, er muligheten stor for at en ny immigrant vil tilhore en annen art enn de
som allerede er der fra for, Etter hvert som flere og Mere arter etablerer dem selv pa oya si vil
imidlertid muligheten bli mindre og mindre for at en ny art dukker opp. Med andre ord:
immigrasjonspotensialet for en ny art er en ganske jevnt fallende funksjon av artene som
allerede er der, §. Immigrasjonsraten vil opphore helt (= 0) nar alle artene som finnes pa

fastlandet ogsa har kolomsert ey,

Imidlertid, en slik situasjon der at alle arter som finnes pa fastlandet ogsé finnes pa til-
ligeende @yer, synes & vaere ganske uvanlig, Detie kommer av al etlersom antallet arter pa oya
pker sd vil ogsd utryddelsesraten til andre arter som blir utkonkurrert eke: pa den ene siden er
det nd — i en ganske “mettet” situasjon med hensyn til arter — flere arter som star i fare fora
bli utrydder. Pa den andre siden vil tilstedevaerelsen av mange arter ogsa gjerne fore til at
antall individer av hver art blir mer fitallige pd grunn av konkurranse artene imellom, og

derfor mer utsaut for ulfeldig viryddelse,

Pa gya er det et definert areal tilgjengelig for dyrelivet, og sammenlignet med fastlandet
finnes det intet slingringsmonn med hensyn til arealet som er tilgjengelig for artene. Pa det
punktet i figur 4 hvor immigrasjon- og utryddelsesraten krysser hverandre er immigrasjon- og
utryddelsesraten lik hverandre, og antallet arter har nd nadd en likevektsituasjon, S, Deue
“likevekispunkiet” er likevel dynamisk og resulterer 1 en kontinuerlig turnover hos artene.
Grunnfilosofien 1 modellen er derfor & plotte [ (antallet arter som ankommer @ya pr.
tidsenhiet), og £ (antaliet som forsvinner) mot § (antallet arter pa eya tl en hver tid). fog £

antas a viere tilneermet liniere funksjoner av .

Avhengig av hvor mye data en har Lil radighet kan MacArthur & Wilsons (1967) modell
utledes videre (se e. g. Gorman 1979), og benyttes Lil & formulere flere sparsmal rundt
mekanismene som er i virksomihiet ved dyrearters kolonisering av ay-ekosystemer. Sentralt i
disse problemstillingene vil likevel viere starrelse pa eya, og avstanden til andre (st@rre) gyer

eller fastlandspopulasjoner. Vi skal derfor avslutte denne sesjonen med noen refleksjoner
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rundt disse forholdene, samt summere opp de fire hovedprediksjonene som modellen

produserer,

Anta to gyer med lik stgrrelse og topografi, men i forskjellige avstander til fastlander.
Individer vil na fram til den nermeste pya forst, og inmigrasjonsraten tl denne pya vil derlor
bli stprre enn til den wya som ligger lengre borte, slik det er illustrert i figur 5a pa neste side.
Anta nd to gyer med samme avstand til fastlandet, men hvor den ene er mye stgrre enn den
andre. Siden de er like lett & nd vil immigrasjonsraten vere den samme, men den mindre gya

vil understgtie mindre populasjoner en den store @ya (Fig. 5b).
Den overstdende gjennomgangen utkrystalliserer sierlig fire teoretiske konklusjoner;

e Antallet arter pa en gy skal vare konstant over tid,

s (Men). trass i denne stabiliteten vedrgrende antalle arter, vil likevel arter over tid
[orsvinne,

s (Men), arter som forsvinner vil bli erstattet av nye immigranter (slik at artsantallet holdes
konstant),

e Denne turnover-raten skal variere inverst med gyas stgrrelse, dvs. den er raskere pd sma

@yer enn pa siprre gyer.

Statte for disse prediksjonene kommer fra ulike studier. Eksempelvis er hekkende fuglearter
pi @ygruppa Channel Islands uwtenfor California telt opp en rekke ganger de siste hundre ara
(Jones & Diamond 1976), og i trad med den ferste konklusjonen overfor har antallet arter vist
seg a viere sveert stabilt, Videre viste disse tellingene at det likevel var en viss forandring i
artssammensetningen i lopet av perioden, - i trid med henholdsvis den andre og tredje
konklusjonen overfor. Omsetningen var likevel stgrst (1.2%) pd de sma gyene, og mindre
(0.3%) pa de starre pyene, i trad med den fjerde og siste konklusjonen overfor, Liknende
undersgkelser fra andre gy-pkosystemer bekretfler ogsa de viktigste prediksjonene |
MaxArturs & Wilson’s (1967) modell, men turnover-raten er trolig enda hevere |
virkeligheten fordi tellinger og overvaking av artssammensetning trolig ikke har veert hyppige
nok til a fange opp alle de forandringer som foregir til en hver tid (E. g. Diamond & May

1978). — 1 de to pafelgende kapittel 5 og 6 vil vi referere yiterligere en del



forskningseksempler som sier noe om ey-gkologi-teoriens holdbarhet, og hvordan den

eventuelt kan benyites | skogbrukets faunaforvaltning,

Rate
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Figur 5. «) Immigrasjonsraten avtar med pkende avsiand fra fastlander, Qy-ekosystemer son

ligger lungt fra “kilden™ har derfor feerre arter ved “likevekispunkier™ enn pver som ligger

neermere “kilden™ eller fastlandet. b) Uteyddelsesraten varierer inverst med ovas storrelse.

Sma gver nar "likeveki™ med feerre arter enn de storre, vg har hovere turnover.
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4. 4. Begrepene "overmetting' og "undermetting' av arter.
Ved utredningen av forholdet mellom arter og areal og avstand fra spredningskilde og
underspkelse av reelt artsantall pi noen ayer, oppdaget en at for noen gyer ville artstallet veere

mitdre enn forventet ut fra oya areal - dvs. gya var tilsynelatande undermettet pd arter.

Pa noen andre gyer fant en at artstallet kunne viere hgyere enn forventet ut fra gyas areal -
dvs en tilsynelatende overmetting av arter. Undermetting av arter syntes & vare et fenomen
koblet til avstand fra antait spredningskilde - dess lengre pya li fra antatt spredningskilde -
dess stgrre var avviket mellom antall arter en fant i forhold til hva en skulle forvente ut fra
arealet. Et annet fenomen som kan dukke opp pd sviert isolerte gyer, er at antallet endemiske
arter pa stedel ofte er stort. Det kan se ut til at isolasjon slik sett medfgrer at

evolusjonsmekanismer fir enklere spillerom - ofte beskrevet som artssyklus pa gyer.

@yer tilsynelatende overmettet med arter fant en derimot ner antart spredningshabitat - 0g
historisk sett ville disse pyene en gang veert landfast. Tilsvarende forhold er ogsd funnet pa
fastlandet, der nivaerende habitatgyer tidligere kunne vaert del av et starre, sammenhengende
habitat. Et tenkt slik tilfelle er illustrert i figur 6, og forholdet er viktig i bevaringshiologisk
tankegang. Forenklet betyr det at dersom en skal bevare biologiske samfunn (ev.
pkosystemer) sa er omradenes starrelse av avgjorende hetydning. Giensetting av smé arcaler
(habitater), ofte spredt over store omrader vil i en startfase pr. definisjon kunne viere
overmetiet med arter, - en situasjon som over tid medfprer sakte reduksjon av artsmangfoldet
innen omradet. Artenes mulighet til & overleve i et omride over lang tid vil viere avhengig av

mange faktorer, som arealkrav, nisjespesialisering og formerings- og forflyttningsevre.

[ forhold til skogbruksvirksomhet og skoghrukets pivirkning av suksesjonsfordeling og
treslagssammensetning pa landskapsniva, - er det all grunn til & ha oppmerksomhet rettet mot
falgende forhold, -

- fordelingen av brente omrider og pifelgende lyvskogsfaser
- arealomfanget og fordelingen av skog i eldre suksesjonsfaser og

- den flekkvise fordelingen av omrider med svaert lang kontinuitet

Utover dette vil ogsd omfanget av, - og starrelse og fordeling p4 vernede omrider, viere
planlagt delvis ut fra en modell der pyekologisk tankegods er sentralt i forvaltningen bide

nasjonall og internasjonalt.



Artstall FEMNOMEMNET "UNDERMETTING"
.

Forventet
antall

D — Lokaliteter

=

’ Areal

Fig. 6 a: Figuren illustrerer detl som ofle er siluasjonan i.i.1. arealstarrelsen pa
el omrade og antall arter som finnes der; dess storre areal-dess flere aner,
slik det er illustrart for lokalitet 1, 3 og 5 i figuren. Hvis lokaliteten ligger langt
fra andre omrader, og rekrutteringen der derfor er darlig, vil en imidlerid ned-
vandigvis ikke 14 den forventede skning i antall arter selv om aregalstarralsan
okes, slik lokalitet 2 og 4 i figuran indikerer, Dette fenomanat kalles undermet-
ting (sa oosa fig. 6.

FENOMENET "OVERMETTING"

y

grensen for opprinnelig areal-utstrekning

grensen fro utbredslsen til lokalitet som
gjenstar etter at det skraverls omradet
har mistet sin tunksjon som leveamrade
for en del aner — for eksampel giennom
hoast.

Fig. &6 b: Som et resultat av tor eksempes| skogshagst

sa kan en oppleve at uventat hayt antall arter innenfor
giennstaende skogleiger. Fenomeneat kalles overmetting,
og artsantallet vil avta over tid, og kan ocgsa bl lavera
enn forventet areal skulle tilsi hvis lokalitetene bilir ligg-
endes veldig isolert til (se lig. & a).

Figur 6, Maodeller som illustrerer begrepene undermetting (fig 6a) og overmeiting (fig 6b) av

arter.
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5. EFFEKTER PA FAUNAEN AV MENNESKESKAPTE HABITAT-
QYER; DEN FORSTE OG MER DESKRIPTIVE FORSKENINGS-
GENERASJONEN

Ettersom det nye tusenaret har niermet seg sd har menneskeskapt oppstykking av
opprinnelig mer kontinuerlige naturomrader til mindre enheter, utviklet seg il 4 bli den mest
synlige forandringen som kanskje seerlig skogomrider utsettes for. Effektene av denne
virksomheten er likevel fortsatt uklar - men den forskning som har blitt rapportert sa langt
mdikerer at fragmentering bade kan ha positive og uheldige konsekvenser for det biologiske

mangfoldet.

Flere av de underspkelser som ble gjennomfert i det farste ti-Aret etter at MacArthur &
Wilson's (1976) ey-ekologi-modell ble publisert, og som gjengis her, har funnet en ganske
konsistent sammenheng mellom serlig storrelsen pi biotoper og faunarikdommen som finnes
der, i den forstand at dess starre biotopen er | utstrekning — dess sterre er artsrikdommen.
Altsd data som stptter areal-fuktoren i py-pkologi-konseptet. Samtidi g refererer vi ogsa
forskningsarbeider som ikke har funnet de forventede resultater ut i fra teoriene i @y -pkologi-
modellen. Detie gjelder blant annet undersekelser i nordiske gkosystemer, 0g
diskusjonsmomentene som er knyttet til disse resultatene kan vere serli g relevante 4 utdype

videre for skogbrukel — og naturforvaltningen hos oss.

De fleste av disse fidrste underspkelsene som benytiet seg av @y -wkologi-tcorien som
utgangspunkt ble gjennomfert i de ostlige lovskogomriadene i Nord-Amerika med fugler som
studieobjekter, og der arcalet av ulike drsaker har blitt mer og mer oppstykket (Forman et. al,
1976, Galli et. al. 1976, Whitcomb 1977, Ambuel| & Temple 1979, Lynch & Wigham 1984).
Senerc er del giennomfrt relevante underspkelser ogsi i Nord-Europa. I det fglgende gér vi
igjennom og refererer metoder og resultater fra et utvalg av disse artiklene som er publisert de
siste drene, og som fokuserer sierlig pa effekten pa faunaen av menneskeskapt fragmentering

av skoglandskapet.

Ltillegg il & gjengi resulratene 1 de ulike arbeidene som refereres, si skriver vi
innledningsvis ogsa kort om bakgrunnen tor at de aktuelle forskningsprosjektene ble
igangsatl, samt at vi til slutt knyiter noen diskusjonsmomenter til tolkningen av resultatene. Vi

gjengir fremst eksempler med bakgrunn 1 innsamlede data, men vil avslutningsvis Dgsi
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referere noen nyere modeller som de senere drene er laget med bakgrunn i den stadige

tilstramningen av feltdata.

5. 1. Hogst av Douglas-skog og effekten pa faunaen (Rosenberg & Raphael 1956)

Forfatterne, Rosenberg & Raphael (1986), viser innledningsvis tl py-gkologien som et
nyttig verktey for a eventuelt og forsta hvordan skog-fragmentering kan innvirke pa dyreliver,
og henviser sa til en del relevante Nord-AmeriKanske studier som er gjort innentor mindre

seografiske omrider og i regional skala (E. g. Forman et. al. 1976, Galli et. al. 1976).

Utgangspunkiet for forfatternes egen underspkelse er det faktum at innenlor den delen av
USA hvor studiet ble gjennomfert, Nord-Vestre USA, sd har vel 509 (=400 000 ha i 1986) av
gammelskogen av Douglas-gran Psewdotsuga menziesii blitt avvirket de siste 30-40 arene.
Forfatterne pnsker 4 undersgke hvordan dette eventuelt kan pavirke vertebratfaunaen.
Metodiske innfallsvinkel er & gjennom en to-ars-periode registrere forekomsten av vertebrater

imnenfor skogbestand av ulik sterrelse og med ulik grad av isolasjon.

Metode:

I dette studiet ble forekomsten/frekvensen av de fleste lerrestriske vertebrat-artene innenfor
136 studieplou fordelt pa 46 ulike skogbestand 1 en Douglas-granskog i Calitornia talt opp
tolv uavhengige ganger hver var (mai-juni) i arene 1981-1983 (registrert 1il sammen; fugler =
101 arter, pattedyr = 32 arter og amfibier/salamandere = 24 arter). Skogbestandene hadde ulik

stprrelse. og var isolert fra andre bestand 1 vlik grad.

Ved 4 benytte frekvensdata for hver observerte art fra de 46 skogbestandene og fra de 136
studieplott innenfor disse skogbestandene ble det testet for summenhengen mellom
forekomslen av vertebrat-arter og bestandets storrelse i utstrekning, samt graden av isolasjon
oz nerhet til hogstflater og andre sluttede trebestand. Bestandene ble inndelt i storrelser fra <
10 ha, 11-20 ha, 21-50 ha. 51-100 ha og til bestander > 100 ha. Disse bestandene varierte fra
delvis isolerte skog-pyer Ll bestander som var en integrert del av storre Kontinuerlige
skogomrader pa inntil 1000 ha, Ingen av de 46 bestandene var imidlertid hell 1solert.
Halvparten av de 136 studieplottene innenfor de utvalgte bestandene inneholdt hogstilater og

kantsoner.



Resultat;

For forekomsten av de fleste registrerte artene hle det ikke pavist saerlig betydelige
forskjeller i observasjons-frekvensen innenfor henholdsvis mellomstore og stgrre bestander.
Ohservasjonsfrekvensen av en del arter falt imidlertid betydelig innenfor bestander p4 under
20 ha. De artene som utviste sterst sensitivitet for stgrrelsen pa skogbestander var fisher
Martes pennanti, grivev Urocyon cinereoargentus, spetiet ugle Strix occidentalis og vanlig
hakkespett Dryocopus pileatus. Forfatterne, Rosenberg & Raphael (1986), foreslir at serlig
disse artene behgver kontinuerlige gammelskog-bestand pa minimum 20 ha innenfor

leveomradet fgr leveomradet blir funksjonelt for dyrene.

Diskusjon;

Komposisjonen av fuglearter, mindre pattedyr, reptiler og amfibier var i denne
undersgkelsen altsd stort sett den samme i de ulike kategoriene av skogarealer som ble
undersgkt, bortsett fra hos et mindre antall arter hvor ohservasjonsfrekvensen falt fort i
bestander < 20 ha. Forfatterene foreslar at drsaken til dette overveiende fraveerel av respons
hos fuglefaunaen pa fragmentering kunne viere at de registrerte tugleartene i stor grad var
arter som allerede i utgangspunktet var sviert tilpasnings-dyktige til et mosaikk-preger
skogbilde, for eksempel fluesnapper Contopus borealis (Appendix 1), og at bare fi av de
observerte artene, sarlig fisher og spettet ugle, egentlig var gunstige studieobjekter for 4
avslgre eventuelle uheldige virkninger av fragmentering. 1 tillegg kan det sies at selv om
feltinnsatsen i studiet var betydelig, sa foregikk studiet likevel over ganske kort 11d.
Definisjonen og avgrensning av graden av isolasjon mellom bestandene var ogsi sfipuss
utilstrekkelig og vagt definert at det er vanskelig 4 vurdere om det virkelig forekom reelle

tsolasjonseffekter mellom de 46 underspkte bestandene 1 dette studiet.

Effekten av areal for forekomsten av noen arter, og betydningen av at det ma vaere en viss
starrelse pa gammelskog-omrider for de er funksjonelle leveomrader for disse artene,
kommer imidlertid godt fram (Appendix 2). Forfatternes forslag om en minimumsgrense pi
20 ha for tolv av de registrerte artene synes derfor § vaere ganske godt begrunnet. Vi skal
senere 1 gjennomgangen av en del nyere forskningseksempler se at Rosenberg & Raphaels
top. cit.) tolkninger av arealsterrelse som viktig faktor blir bekreftet. Vi skal samudig ogsi se
eksempler pa hvor viktig langtidsstudier og overviiking som for »air over [lere ti-dr — kan

vaere for d £ innsyn i hvordan faunaen responderer pa forandringer i det fysiske livsmiljpet.
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5. 2. Hva er tilstrekkelig omradeforvalining for invertebrater? (Murphy & Wilcox 1986)
Forskningsinnsatsen rundt effektene pa faunaen av habitatfragmentering har stort sett
benyitet storre dyrearter som studieobjekier, og mindre oppmerksombet har viert knyttet til
hvordan ulike typer areal-arrondering pavirker invertebral-faunaen, Arsaken til at relevante,
separate studier pd invertebrater er mangelvare, er bla. at det gjerne knytler seg en del mer
praktiske utfordringer til det & effektivt studere kravet til livsmiljo hos si vidt sma
organismer. Det er derfor uklart om forvaltningsstrategier som blir igangsatt for cksempelvis

4 ivareta leveomradene til pattedyr og lugler, ogsa favner livsmiljn-behovene til invertebrater.

En mite 4 komme ett skritt nermere svaret pa denne problemstillingen pd, kan viere 4
underseke om mangfoldet av invertebrater innenfor en serie underspkelsesomrader
korresponderer med artsrikdommen hos vertebrater innenfor de samme omradene. Hvis det er
slik s4 kan det viere at forvaltningstiltak for vertebrater ogsd ivaretar invertebrater pa en
elfektiv mate. Bruce & Wilcox (1986 undersgkie dette ved 4 sammenligne forekomsten ay
sommerfugler med forekomsten av fugler og pattedyr, som alle er dyr det er mulig 4
observere direkte, i tre hovedgrupper av studicomrader 1 ganske terre erkenomrader i USA.
Sterrelsesskalaen pa studieomridene favnet et utvalg forskjellige omrader pid henholdsvis ca 1

ha, 500-5000 ha, og 100-3000 km”,

Metode:

Fiellomrader og dalsekk med isolerte skogomrader, omgitt av tprt, erkenlignende landskap 1
Nevada og Utha, ble valgt som studieomrader. Feltinventeringer ble gjennomfort tre
uavhengige ganger i lopet av 1984, i tillegg til at tidligere innsamlede faunistiske artslister fra

de aktuelle studieomradene ble benytiet.

Resultat;

Innenfor de to eruppene av studicomrader hvor arealet pa forssksomradene var storst,
henholdsvis 500-5000 ha, og 100-3000 km™, var det en klar korrelasjon mellom
artsrikdommen hos [ugler og pattedvr pa den ene siden, og sommerfugler pa den andre siden.
Ltillegg til sommerfuglenes sammenhengende forhold mot forekomsten av fugler og pattedyr,
hle forekomsten av sommerfugler ogsa testel mot serlig to antatte nekkellakiorer for
habitatkravet til denne artsgruppens tilgjengeligheten av nektar og sullestdende vann.
Resultatet viste at betydningen av disse to variablene var apenbar for forckomsten av

sommerfugler,

I
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Diskusjon;

Generelt viser resultatet fra sammenligningen av diversiteten hos fugler/pattedyr versus
sommerfugler at arrondering av skogomrader der hensynet til fugler/pattedyr er det primzere,
0gsd kan omfatte en adekvat forvaltningsparaply for invertebrater. Samtidig peker likevel
underspkelsen ogsd pd at noen variabler, som tilgangen pd plantenektar for fpde og
stillestaende vann for reproduksjon, og som spesielt favoriserer sommerfuglene, med fordel
ber veere tilgjengelig for at "korrelasjonen” med antallet arter hos fugler og pattedyr skal viere
til stede. Dette forholdet er dermed en paminnelse om at det ikke neidvendigvis er automatikk
Lat omradeforvaltning for fugler og pattedyr samtidig er god omradeforvaltning for
invertebrater. Forvaltningstiltak rettet mot arter eller artsgrupper, og som skal ha noenlunde
godt hap om & treffe malet, kan derfor med stor fordel serge for at tiltakene er

kunnskapsbasert med hensyn til artens eller artsgruppens biologr.

5. 3. Fuglefaunaen i et naturlig fragmentert skogsmiljp (Dobkin & Wilcox 1986)

| forbindelse med overfgring av den opprinnelige oy-pkologi-teorien — utviklet med basis i
virkelige oyer - til habitat-"eyer” pa fastlandet, sd er serlig to sparsmél ofte stilt;
1) 1 hvilken grad har habitat-gyer de samme egenskaper [or faunaen som virkelige gyer, og
2) hvordan pdvirker disse egenskapene sammensetningen av artsmangfoldet pa kontinentale

habitat-ayer?

Dobkin & Wilcox (1986) forsakte & avklare disse sparsmalene ved 4 studere fuglefaunaen i
et fjellskogterreng i Nevada, USA. sommeren 1983, Klimatiske faktorer og jordbunns-forhold
gjgr at denne fjellskogen er oppdelt i mindre enheter med ulik sterrelse og ulik innbyrdes

avstand, slik at studieomradet pa sett og vis framstar som et “naturlie eksperiment” — omride,
= =)

Metode;

Kartleggingen av fuglefaunaen foregikk i to trinn; innledningsvis ble hekkende arter i til
samumen tyve separate omrider/terrengavsnitt kartlagt, Halvparten av omradene 14 i
vestvendte lier, mens den andre halvparten 14 i sstvendte lier, Kartleggingen ble gjort ved
bruk av linjetaksering innenfor hvert av de tyve delomridene. Linjetakseringen ble repetert
tlere ganger. Deretter ble hekkende arter for hele studieomriidet kartlagt, inkludert i bide de

tyve spesielle forspksomradene og i terrengavsnittene i mellom disse. Den observerte
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frekvensen av ulike arter innenfor de tyve separate studieomradene ble sa sammenlignet mot
hverandre, og videre ble ogsi hvert omrdde sammenlignet mot den totale fuglefaunaen for
hele omradet som sadan, Himmelretning, fysiske forhold som sterrelse pa de tyve
forseksomradene og avstanden mellom dem. samt biologiske forhald som vegetasjonsrikdom
innenfor hvert omride (altsa henholdsvis areal- og habitat-diversiters-hypotesen | MacArthur

& Wilson 1967, se kap. 4) var sentral | sammenligningen.

Resultat.

For 17 av omradene ble det samlet nok data il at de Kunne innga 1 den videre analysen, |
disse omradene ble det registrert til samumen 65 hekkende arter, Disse ble delt 1 tre Kategorier;
1) arter som var helt avhengig av den dominerende vegetasjonen 1 studicomradet — altsa
“habitatspesialister” som kunne forventes 4 bli funnet bare innenfor det akluelle
studicomradet (n=24)),
arter som bare var delvis avhengig av vegetasjonstypene 1studieomradet (n=18). og
3) arter som ble funnet i sviert liten grad og som ble ansett for Lilfeldige gjester 1

studieomradet (n=27).

Av de 65 urtene ble 53 funnet bade i de vest — og astvendie liene, 9 arter ble bare funnet pa
gstsiden og 3 bare pi vestsiden. Vedrarende vegetasfons-rikdommen versus artsrikdommen
var det en positiv sammenheng serlig i de vestvendte liene, men for noen arter ogsd i de
gstvendte liene, For areallaktorens vedkommende var forekomsten av omtrent halvparten ay
artene korrelert med stprrelsen pa de respektive habitatsvene, og mnenfor habitatayer pa
under 1000 ha sank artsrikdommen raski, Arealfakioren hadde swerig stor effekt pa de 20
artene under kategori 1) overfor, altsa de artene som var serlig knyuet ul landskapet innenfor

forspksomridene, og hvor 15 (75%) av artene responderte pa arcalfaktoren.

Diskusjon;

Selv om det kan viere vanskelig a skille klart mellom hva som ggentlig er bestemmende for
resultatene i Dobkin & Wilcox' (op. cin) arheid, gst- eller vesi-sider av dalene,
biotopmuangfoldet eller storrelsen pa arealel — eller disse faktorene virksomme samtidig, sa
produserer datasettet flere resultater i trid med forventningene bak ey -ekologien. Kanskje
sierlig synes sammenhengen mellom betvdningen av arcal | henhold 1il habitatspesialister a
komme ganske godt fram. Den relativt storre artsrikdommen i vestvendie omrader forklarer

forfatterne med innslag av osp Populis tremuda 1 disse varme-eksponerte dalsidene, et treslag
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som bl. a. favoriserer hekkemuligheter for flere arter av hakkespetter. Gamle hakkespett-hull

dpner ogsd for tilstedevierelse av sekundere hullrugere.

Foriatterne gir ikke noe eksklusivt svar pd spprsmalene stilt innledningsvis; om det
forsknings- og forvaltningsmessige verktavet som gy-gkologien representerer ogsa kan
benyties for "ey”-biotoper pa fastlandet? Likevel kan det viere mulig 4 trekke i alle fall to
ledetrider ut av arbeidet. For det forste er det klart at i trid med y -pkologi-modellen sa synes
betydningen av areal igjen 4 bli bekreftet, i den forstand at hvis for eksempel skogomridet blir
for lite i utstrekning si synker artsdiversiteten. I dette studiet syntes terskelen & ligge pd rundt
1000 ha far artsrikdommen gikk ned. Og, for det andre, si indikerer studiet at ved benytlelse
av py-pkologi-teorien pi fastlandet sd kan det veere viktig & gruppere arter i henhold Gl i
hvilken grad de er avhengig av det aktuelle habitatet som studeres. Dobkin & Wilcox® (op.

cit.) studie kan tolkes dit at det er habitatspesialistene som er de gunstige studiemodellene.

5. 4. Det er ikke likegyldig hvordan formen pd biotopen er ! (Temple 1986)

De underspkelsen vi har gjengitt overfor, samt flere som vi har referert til i tekstlen, viser en
positiv sammenheng mellom starrelsen pa for eksempel et skogomride og artsrikdommen
som finnes der. Ved et studie i Wisconsin, USA, gér Temple (1986) et stykke videre og viser
al formen pd biotopen — om den er lang og smal eller tilnermet sirkelrund, ogsi kan ha
vesentlig betydning for om, og hvordan, biotopen blir tatt i bruk av dyr. Temple (op. cit.)
innfgrer i denne sammenheng begrepet kjerneomrade, et mindre omride inne i biotopen, og at
det i realiteten er stgrrelsen pa dette kjerneomridet som er den mest bestemmende faktoren
mer en starrelsen pa totalomradet for hvordan biotopen vil fungere som viltomrade. Stgrrelsen

pd kjerncomradet avgjeres av formen pa totalomridet som sédan.

Metode;

Til sammen ble fuglelivet studert i 49 separate skogomrider/skoghiotoper med eldre skog,
og hvor arealene rundt de 49 omridene var ganske apene slik at hvert av de 49 omridene
dannet en habitat-"gy". Totalarealet pa hverl omride ble si bestemt ved bruk av planimeter,
og deretter ble samme redskap benyttet til & beregne arealet pa et sikalt “kjerneomriide” inne i
biotopen. Dette kjerneomradet hadde som kriterium at det skulle viere en avstand ut til kanten
pa skogomridet som sidan pi min. 100 meter. Dette vil si at starst kjerneomrider oppnadde

de omridene som hadde tilnermet ganske sirkelrund form. Begrunnelsen for disse hundre



meter er at flere undersokelser indikerer at entén kantsonen representerer en ulempe eller en
fordel for de aktuelle artene i omridet, s vil effekten avta etter ca hundre meter innover 1
skogen (se for eks. Gates & Gysel 1978). Hekkende fuglearter ble si taksert i hvert
skogomrade ved linjetaksering. De 49 skogomradene, og forekomsten av arter innenfor hvert
av deny, ble si vurdert i henhold til sterrelsen pa kjerneomrader, henholdsvis 0-10, 11-100 og

= 00 ha.

Resultat;

Til sammen ble 43 arter registrert under linjetakseringen, og 16 av disse var sensitive for
starrelsen pa arealel (Appendix 3). Bade stprrelsen pa totalomradet og kjerncomradet var en
eod indikator pa forekomsten av hekkende arter; dess storre omrade dess flere arter/tlere
hekkende par innen hver art, De to modellene, totalomrade og kjerncomrade, hadde likevel
ikke helt lik effekl pa faunaen, i det kjerneomrade-modellen gjennomgaende var mer folsom
enn totalomrade-modellen vedrerende variasjonen i populasjons-sterrelse hos de artene som
var malbart sensitive for stgrrelsesfakloren pa arcalet. Arsaken il totalomrade-modellens
utilstrekkelighet var at selv om enkelte omrader kunne veere ganske store 1 utstrekning, sa

hadde de pa grunn av sin utforming et ganske lite kjerneomrade (se figur i appendix 4).

Diskusjon:

Korrelasjonen mellom forekomst og levedyktighet hos arter, og sterrelsen pa omrader, blir
vilerligere bekrefiet i denne undersokelsen. Men, forfatteren viser ogsi til en enda sterkere
assosiasjon mellom arealfaktor og forekomst av en del fuglearter hvis en tar hensyn il formen
pé habitatet, i den forstand at et stort omrade 1 utstrekming ikke nodvendigvis tilbyr dyrelivet
senerelt gode levevilkar hvis formen pa omradet er shik at det for arealkrevende og kanskje
skyv arter ikke er mulig & finne leveomrider som er noenlunde usjenert og tilbaketrukket fra
kanten av omradet. Flere undersgkelser viser at langs kantsoner sa kan ogsa konkurranse og
predasjonstrykk viere szerlig stort, | henhold til de mange undersgkelser som understreker
betydningen av stare og sammenhengende arealer, si kan denne underspkelsen derfor
nyansere dette ved & peke pa al det kanskje er mer stgrrelsen pi kjerncomridet enn
totalomridet som er viktig —i alle fall for en del arter. Det optimale arbeidsredskap for
skogforvaltere og naturforvaltere burde kanskje derfor ha viert inngaende kunnskap om de
enkelte arters habitat- og arcalkrav under {orskjellige betingelser, samt forholdet til andre arter

og hvilke faktorer i livsmiljget som bestemmer bestandsdynamikken og forekomsten hos de



ulike artene. Slik basalkunnskap foreligger imidlertid bare for noen far arter, om noen i det

hele tatt?

5. 5. Skog-fragmentering og fugleliv i Nord-Europa; bevis for areal-effekten? (Haila 1986)
Avslutmingsvis 1 dette utvalget av studier fra 1980-tallet sa skal vi ta med en artikkel som
reflekterer over hvordan forekomsien og utviklingshistorien til nordiske fuglebestander og
deres livsmiljo eventuell kan vurderes 1 forhold til prinsippene i py-gkologien. Forfatteren,
Yrjo Haila, som er fra Finland, peker her allerede innledningsvis pa det kompliserende
forhold at de lleste nordlige fuglearter er trekkfugler mellom Norden og
Middelhavsomridene, og at de som ikke trekker likevel har en ganske nomadisk livsstil. Blant
annet pa grunn av dette kan det viere vanskelig & finne geografiske omréader og dertil hgrende,
permanent tilstedevaerende dyrebestander som er sd vidt effektivt isolert fra gvrige
populasjoner i den betydning som den opprinnelige gy-skologi-teorien legger til grunn.
Derfor er Haila's (op. cit.) ulgangspunkt at det i Nordiske omrider kan vaere vanskelig i finne
arter og respektive utbredelses-omrader der prinsippene i ey-pkologien er de avgjerende og
virksomme faktorene. Vi oppfatter forfatteren dit hen at han mener det er generelle faktorer
hos faunaen andre enn de som fortektes i py-skologien, for eksempel bestandsnivi hos en art
over et sterre omride, som er bestemmende for hvordan forekomsten av arlen er i eventuelt

mer eller mindre isolerte lokaliteter eller marginale deler av dette stgrre utbredelsesomridet.

Metode;

For 4 underbygge sitt syn pd mekanismene bak utbredelsesmensteret og dynamikken i
nordiske fuglebestander benytter forfatteren egne studier av faunaen pa gyer i den finske
skjergarden og @yer i den store finske innsjeen Inari, - i begge tilfellene ligger gyene 10-15
km fra fastlandet. I tillegg gjores det et linerarstudie over andre relevante

forskningsarbeider.

Resultater,

Data fra taksering og overviking av fuglebestander i skjergirdsomridet Aland (44 gyer fra
(1.5 — 582 ha) og fra gyer i innsjpen Inari (41 gyer [ra 0.5 — 885 ha), indikerer at mer enn 90%
av artene som forckommer pa gyene kan forventes & forckomme der i nettopp den utstrekning
de gjor ut [ra graden av forekomst av de samme artene pa fastlandet, Tilgangen pi gunstige

habitater tillegges ogsi vekt, serlig i forbindelse med py-koloniseringen av den siste ti-



rosenten arter hvor spesielt sunstize levesteder og matkilder foreslis mer & kunne lorklare
= =

forekomsten pa ovene enn som et resultat av forekomsten pa fustlandet.

[ tillegg til egne data presentert overfor i henviser Haila (op. cil.) ogsa til svenske
undersekelser av fuglefaunaen pa ever i de store svenske innsjvene ( Nilsson 1977). Disse
undersgkelsene tolkes dit hen at tilgjengeligheten/mengden av ulike habitater er en serhg
viktig faktor for om eya er kolonisert eller ikke, og at areal-fuktoren er mindre viktig —eller

ikke viktig i det hele tatt.

Diskusjon:

Etter i ha referert egne undersekelser og sitert flere andre nordiske underspkelser publisert
pa 1970- og 80-tallet, konkluderer forfatteren med at det vanskelig 4 finne studier fra Nord-
Europa som bekrefter areal-effeklen beskrevet i ey-ekologi-teorien. Vedrarende enkeltarter,
slik vi tolker ham, si papeker heller forfatteren mer behovet for & fokusere pa habitatkvaliteter
og ditto mer kunnskaper om habitatkray hos enkeltarter. Samticig foreslar han at det vikrigste
sporsmalet eller utfordringen er & skape godt grunnlag for stabilitet i populasjonen{e), og i
denne sammenhengen er han av den oppfatning at sméa omrader med haykvalitel habitater kan
veere viktig a ta vare pi. Haila (op. cit) foregriper her altsa nekkelbictop-tankegangen som
utover pa 1990-tallet og fram til i dag har viert et veldig aktuelt tema i norsk og nordisk

skoghruk.



6. EFFEKTER PA FAUNAEN AV MENNESKESKAPTE HABITAT-
OYER; - DEN ANDRE OG MER EKSPERIMENTELLE
FORSKNINGSGENERASJONEN

Slik MacArthur & Wilson (1967) var opptatt av, sd er vesentlige deler av framgang innen
naturvitenskapelig forskning betinget av at en knytter arbeidel opp mot en klar problemstiiling
og en god teort, og at de data som samles inn er egnel som verkipy til 4 etlerprave den
aktuelle teorien. Mangler en denne teoretiske forankringen sd kan det bli vanskeligere a tolke
data, og dermed ogsa a benytte resultatene som grunnlag lor iverksetting av for eksempel
forvaliningstiltak. Har man en god teori som utgangspunkt, og eventuelt ogsa klarer a
giennomfgre eksperimentelle design pa forskningen, sé er dette gjerne en serlig god
forutsetning for a avklare mer spesifikt hvilke arsakssammenhenger som er i virksomhel — for
eksempel innenfor et skogekologi-system, fordi eksperimenter gir muligheter il a isolere og
manipulere enkeltstiende faktorer, Eventuelle forvaltningstiltak kan da bli mer konkrete, har

antatt stprre muligheter for & na malet, og sist - men ikke minst; de er etterprovbare.

La oss ta et tankeeksperiment for a illustrere dette; hvis en overviker fuglebestanden
innenfor isolerte skoghabitat-"pyer” av ulik storrelses-kategori sa kan en fi resultater i trad
med areal-forklaringen i @y-skologi-teorien — allsa mange arter i storre enheter og larre arter
1t mindre enheler. Likevel kan det viere mange andre og virksomme faktorer innenfor dette
akosystemet vi ikke har innsyn i, og som vel si mye kan viere drsaken til forskjellen vi
observerer. Eksempler kan vare stokastiske lenomen som vi kanskje ikke fanger opp, slik
som variasjoner i vaerforhold som kan pdvirke overlevelsesevnen. Eller forskjellen i
fuglefaunaen har mer med topografiske strukturer a gjore enn med arcalet med skog, Kanskje
lgper studiet ogsa over sa kort tid at en ikke har oversikten over naturlige variasjoner |
populasjonsdynanikk. Deskriptive studier gjennomfert over en periode pa kanskje bare et
eller noen fa ar kan derfor viere vanskelig 4 tolke, slik det kan se ut fra eksemplene referert i
kap. 5.

Eksperimentelle studier innenfor fragmenteringspkologi utfprt ute 1 selve skogen er
imidlertid tkke lett 4 gjennomfure, bl, a. fordi det krever en ressurstilgang i utstyr og personell
som gjerne er vanskelig a framskaffe. Samtidig er det naturligvis heller ikke slik at
eksperimentell tilnerming, enten den gjennomfires ute 1 skogen eller under kontrollerie

forhold, er noen garanti for at en frambringer konsis og absolutt klarhet i bakgrunnen for de

30



fenomener en observerer. Likevel har slik arbéidsmetodikk blitt tatt mer og mer i bruk det
siste ti-dret i forbindelse med fragmenterings-problematikken, og kunnskapen som er kommel
fram har stor verdi for naturforvaltningen. 1 det felzende skal vi referere et utvalg av disse
arbeidene som er gjennomfort de senere arene. inkludert et norsk forskningsprosjekt som har

framskaffer mye ny kunnskap.

6. 1. En gjennomgang av eksperimentelle fragmenterings-studier (Debinski & Holt 2000)
1 2000 wykre tidsskriftet Consevarion Biology en artikkel som oppsummierte resultatene fra
studier som ved eksperimentell tilnerming — eller ved a studere serlig hardt menneske-
pavirkede landskaper - har forsekt 4 avklare hvordan fragmentering av naturomrider Kan
pavirke plante- og dyrelivet som har tilhold der. Bakgrunnen var den pkende intcressen

innenfor naturforvaliningen sjennom 1990-tallet for denne typen problematikk.
o -

Metode:

Forfatterne, Debinski & Holt (2000), gikk igjennom artikler publisert tilbake il 1984 110 -
og tyve av de mest internasjonalt anerkjente pkologiske tidsskriftene. De fant 20 relevante
studier, og hvor de ogsi gjiennomferie el pafelgende intervju med forfatterne der de samlet
inn supplerende informasjon om metoder og resultater. Resulatene fra studiene ble sa
gruppert i henhold til hvilke naturomrider som ble studert, hvilken problemstilling det ble

fokusert pi, oz om resultatet stettet utgangshypotesen i studiet.

Resuliater,

Av de 20 studiene var seks utfert 1 skog-ekosystemer og [jorten 1 dpent sletie/gress-gko-
systemer. Tema som ble studert var artsmangfold, sammenligning av mangfoldet i mindre
isolerte terrengavsnitt mot tilsvarende mindre enheter — men hvor det var vegetasjonsbelter
(korridorer) tilstede som bandt sammen enhetene, atferd hos enkeltindivider. demograli, og
genetikk, Skaleringen i areal pi studiene varierte fra sma pravellater < 1 m* pa gress-slette-
land, til 1000 ha i regnskog-omrider. Studiene hadde lopt fra en periode pa [ra ned ul bare |
ar til oppuil 19 ar. Blant de studiene som brukte dyr som studiemodeller sa var det serhig
fokusert pa fugler og sma pattedyr. Flere studier rapporterte resultater i overensstemmelse

med utgangshypotesen, men flere fikk ogsd uventede resultater (Appendix 5 og 6).



Resultatene fra eksperimenter r;u:d insektfaunacn som modell viste best overensstemmelse
med forventningen om bredest artsrikdom i stgrre fragmenter. Mobile taxa, slik som pattedyr
og fugler, gencralist-predatorer, og plantearter knyttet til tidlige suksesjons-stadier,
responderte imidlertid ikke like godt i forhold til hypotesen. En av de mer generelt stottede
hypotesene var forventningen om at antsrikdom og individers forf] yining mellom
terrengavsnitl er positivt pavirket av korridorer, Likesd var det en tendens til at det ctter en
oppdeling av omrider kunne registreres en ansamling av individer i de gjenstiende
lerrengavsnitt, men som i de etterfplgende drene ble redusert til en tetthet som var lavere enn
den opprinnelige, Tre studier som var > 14 ir lange demonstrerte viktigheten av
langlidsstudier siden disse studiene p. g. a, sin lange varighel registrerte flere viktige

torandringer i pkosystemet som ellers ikke ville hlitt fanget opp.

Diskusjon;

[ forhold til de to mest lestede hypotesene, storre artsrikdom 0g stprre tetthet av enkelt-arter
innenfor sterre omrider, viste studiene et blandet resultat. De studiene som stetiet antagelsen
benyttet gjerne arter med liten kropps-stgrrelse og kort levetid. Likevel var det ogsa
enkeltstudier, for eksempel studie 8 i appendix 6, som omhandler stgrre bille-arter, 0g som

viste at store og mer uvanlige arter ble oftest funnet i sammenhengende vegetasjons-omrader.

En av de forventningene som mer gjennomgaende ble underbyed var hypotesen om a
vegetasjons-belter/korridorer mellom for eksempel skogomrader hadde positiv effekl pa
dyrelivet. 1 80% ble korridorene benyttet av artene slik en forventet det, og 1 begee av 1o

spesielt designede studier bidro korridoren til totalt sett gket artseikdom,

Taxonomiske grupper som gjerne ikke responderte pa den forventeéde miten inkluderte
mohile arter, og som dermed antas & ikke ha blitt direkte pavirket av de studiedesign som det
ble fokusert pd. For eksempel s kunne fragmentene ha veert for sma til at de hadde malbar
ctiekl pa populasjons-starrelse gjennom den perioden studiet pagikk. Andre grupper som, i
alle fall tilsynelatende, ikke reagerte som forventet var de artene med lang levetid og
generalist-lignende livsstil. De tre lang-tidsstudiene, for eksempel studie 1 i appendix 5 og 6
som omhandler fugler, viste imidlertid at respons pa fragmentering ogsd kan vare et spersmél
om tid. Debinski & Holt (op. cit.) piapeker derfor at mange av de "motstridende™ resultatene
en finner like gjerne kan reflektere at studiene har pagatt for kort tid som at en har med reelle

overordnede resultatforskjeller & gjgre.



[ tillegg til det viktige tids-aspektet. s peker forfatterne ogsi pd al selv om et cksperimentelt
studie 1 prinsippet skal ha kontroll med en eller flere faktorer, sa er det naturlig & anta at det er
flere mekanismer vi likevel ikke favner eller tolker korrekt. For eksempel sa tyder mye pa at i
det en fir en fragmenterings-situasjon av for eksempel et skogomride — enten det er gjennom
stormfall, brann eller ved hogst, sd settes det 1 gang en kaskade av effekier gjennom
okosystemet som modifiserer eller styrker konkurransen mellom og innen arter og pavirker
sosiale relasjoner og bevegelser hos individer, hemmer eller favoriscrer predatorer, gker
kantsonee[Tekter, pavirker giennomstromningen av neringsstoffer, og kan trolig i gitie
situasjoner ogsd innvirke pd den genetiske komposisjenen hos lokale forekomster av dyr og
planter, Derfor, pa bakgrunn av dette, sa er det kanskje ikke si rart at de relative fa
undersekelser som finnes sa langtl, og som fortsatt er ganske utilstrekkelige med hensyn 1l

momentene nevit overfor, spriker noe med hensyn tl resultatene.

6. 2. Forskningsfronten ved tusendrsskiftet (Zanette 2000)

Levedyktigheten til mange smifugl-populasjoner tilknyttet skog-okosystem er antalt & viere
fplsom for sterrelsen pé biotopen de lever i, fordi artene oftere blir funnet i store enn i sma
skogfragmenter (se for eksempel Bellamy et al, 1990, og referanser der inne). Reduksjon av
skogarealer, eller oppdeling av arealene 1 sma fragmenter, er derfor presentert som en mulig
forklaring pd tilhakegangen 1 populasjons-sigrrelse som i en del tilfeller er observert hos

smafugler i fragmenterte landskaper (se for eks. Roth & Johnson 1993),

En prediksjonen innenfor denne hypotesen er bl. a. at ogsa selve reproduksionssuksessen
reduseres nar sterrelsen pa levearealet gar ned, dvs. at antallet overlevende unger gar ned shik
at produksjonen av avkom blir sd lav at den ikke Klarer & kompensere for avgangen pa
voksenindivider. Felgelig vil sma fragmenter forventes a inneholde sakalte "sink™ (norsk;
avlep) - populasjoner (fodselsrate < dods-rate), dvs. at populasjonen ikke opprettholdes ved
egen hjelp, men ma ha pafyll utenfra. Motsat forventes storre skogomrader 4 inneholde
sakalte "source” (norsk; kilde) - populasjoner (fedselsrate > dadsrate), dvs. populasjoner som

produserer et "overskudd” (Pulliam 1988).

Presis kunnskap av denne typen, og som eventuelt kunne ha bekrefiel prediksjonen, ville ha

gitt en veldig konkret pekepinn om hvordan fragmentering kan innvirke pa reproduksjonen.



P

Men hvordan fa til & mile slike i praksis ute i naturen — pd en god og overbevisende méte? Og,
samudig ha oversikt over den eventuelle effekten av ogsa en hel del andre variabler som kan
pivirke reproduksjonsresultatet — for eksempel stokastiske elementer som vaerforhold, og
gruden av predasjon? Zanette (2000) satte seg som mél 4 avlilare dette gjennom 4 benytte den
lille (16-24 g) australske sanglugl-arten @stlig gul radstrupe E. australis som modellart.
Denne arten ble valgt fordi tidligere underspkelser tydet pa at den er sensitiv for leveomriders
starrelse, fordi den er stedbunden og relativt lett 4 fange, merke og deretter observere — og

muligheten for a avklare unger- og voksnes overlevelse skulle dermed ligge til rette.

Metode;

Zanette (op. cit) glennomforie i drene 1995-1997 et studie i et skog/landbruksomride i Nord-
@stre Australia der reproduksjonssuksess, de voksne hunnfuglenes overlevelsesevne og de
generelle populasjons- svingningene hos astlig redstrupe ble overviket i fire fragmenter,
henholdsvis (o mindre hver pd 55 ha, og to steérre pd henholdsvis 500 og 1000 ha. Gjennom
studiet maktet en d fange og fargemerke alle reirunger innenfor de to smé studieomridene,
samt et antall fugler 1 utvalgte punkier innenfor de store studieomridene (til sammen n=128),
samt 94% av de voksne hunnfuglene tilknyttet disse ungene (n=68). — [ henhold til teorien var
forventningen darligere reproduksjon og overlevelsesevne hos fuglene i de 1o mindre

fragmentene sammenlignet mot situasjonen i de to stgrre fragmentene.

Resultater;

Resultatet ble imidlertid noe overraskende siden det alt i alt ikke var mulig 4 pavise noen
serlig forskjell 1 reproduksjonssuksess, overlevelse hos voksne hunner og populasjonens
levedyktighet mellom de ulike studieomradene. Noen mindre forskjeller underveis ble pavist,
men uten at dette hadde noen betydning for det endelige resultatet. For eksempel klekket
hunntuglene i de sma fragmentene ut flere unger enn hunnene i de store fragmentene, En del
mer unger i de smé fragmentene dede imidlertid mens de var i reiret, slik at ved tidspunktet
for ungenes uttlyging fra reiret var produksjonen pr. hunn like stor i smi og slore fragmenter.
I forholdet til “source™-"sink™ — relasjonene ble heller ikke resultatene som ventet, siden det i
glennomsnitt var populasjonene i de smé fragmentene som var de nrmeste til & kunne
betegnes som “source” — omrader 1 dette tilfellet. — Arsaken til dette uventede resultatet ble
loreslall a viere flere faktorer som ikke ble fanget opp under feltarbeidet. Szrlig sentral faktor

ble predasjon foreslat a vaere.



Diskusjorn:

Innledningsvis her er det viktig a papeke at dette ikke er det forste studiet som ikke Fir de
forventede resultater av summenligning av demografiske variabler i sma og store fragmenter.
For eksempel fant Roth & Johnson (1993) i et studic av den amerikanske trostef uglen f1.
musteling. at populasjoner 1 habitater med liten utstrekning (15 ha) hadde ganske stabile
populasjoner, mens andre undersakelser fant at der arten forekom 1 habitater med stor
utstrekning (1100-1200 ha) sa var populasjonsutviklingen ofte negativ. Andre studier finnes

ogsa som kunne veaert referert,

Dernest, trass 1 den betydelige arbeidsinnsatsen som ble lagt 1 dette studiet, sa var det fortsan
en rekke faktorer som kunne ha pavirket resultatet og som ikke var mulig & ha full oversikt og
kontroll over. Eksempler kan viere néyaktig informasjon om mattilgang og kondisjon hos
fuglene en tid forur for studiet, og likesa gjennom studiet. Dette er momenter som kan ha
innvirkning. I tillegg antas predasjon pé reiret (egg/unger) 4 ha viert serlig stor i 1o av
studieomradene (el stort og ett lite), men forfatteren ser ikke ut til 4 kjenne 1l hvilke typer
predatorer som er aktuelle her, samit nocn mer presis tallfestet betydning predasjonen kan ha
hatt. Det nevnes heller ikke spesifikt hvorfor bare (o av studieomradene var sierlig utsatt for

predasjon, mens de to evrige sa ut til & unnga dette lenomenet.

Trass | de mange sporsmalstegn som kommer opp 1 dette studiet si ensker vi likevel 4 ta det
med som et eksempel her. kKanskje nettopp for & vise at det fortsatt 1 ar 2000 gjenstar mye for
en eventuelt virkelig begynner a forsta hvilke faktorer som er bestemmende ved dyrs
populasjonsutvikling, | studiet som er referert overfor er det et samvittighetsfullt arbeid som
er nedlagt, og resultatet er verdt & dvele ved nettopp fordi resultatet ikke stotter teoriene som
er diskutert sa langt. Videre er det viktig & erkjenne hvor mange antatt medvirkende faktorer
som ofte tkke lar seg kontrollere, trass | mye feltarbeid, Seerlig er det interessant & legge
merke til at predasjon synes a bli vurdert som en nekkelfakior, men hvor mer eksakt
utfyllende informasjon rundt dette er fravierende 1 artikkelen referert overfor. Naturlig
dedelighet som ikke har direkte drsak | menneskelig aktivitet har de senere drene kommet
sterkere inn som en del av fauna-forskningen, men den er vanskelig 4 studere. Likesa kan mye
av dedeligheten gjennom predasjon vaere et direkte/indirekie resultat av menneskelig
virksomhet — for eksempel ved at vi pavirker skog og vegetasjon pa en slik méte at vi faktisk
tilrettelegger for at predatorer far sterre spillerom. Kanskje er dette er tema som vil bli

fokusen pa i ekende grad i drene framover,

o



7. VIDEREUTVIKLING AV @Y-TEORIEN; - METAPOPULASJONER

7. L. Hva er en metapopulasjon?

Levins (1970) introduserte termen "metapopulasjon” for & beskrive en starre "populasjon”
bestiende av flere mindre, ustabile del-populasjoner; en populasjon av populasjoner med
stadige forandringer i levedyklighet innenfor de lokale sub-populasjonene. Prinsippet i teorien
er at lokal utryddelse p en lokalitet innen en viss tid vil avigses av ny kolonisering giennom
migranter fra andre livskraftige lokaliteter innen metapopulasjonen. Dersom sannsynligheten
for kolonisering, ¢, er storre enn sannsynligheten for utryddelse (extinction), e, sa vil

metapopulasjonen overleve (¢ > &),

Viktig for utveksling av individer mellom sub-populasjonene er at de omridene individene
forflytter seg over ikke hindres av for eksempel fysiske barrier. Slike fysiske barrierer kan
cksempelvis viere topografiske hindringer som er vanskelig i forsere eller at naturmiljget
forandrer seg pi en slik mate at det som tidligere var nawrlige vandringskorridorer ikke
lenger kan benyttes, Eksempler pd slik forandring kan viere skogbranner som utraderer
skogomrider for en periode, eller fjerning av skog gjennom menneskelig virksomhet. Sentralt
I forstaelsen av metapopulasjons-teorien er altsd 4 inkludere og gradere denne muligheten for
utveksling av individer mellom sub-populasjoner, og samtidig ta hensyn til de typiske

dynamiske og stokastiske prosessene som foregir i dyrepopulasjoner,

Allerede mange 4r tidligere enn Levin's (1970) publikasjon hadde amerikanerne H, G.
Andrewartha og L. C. Birch (1954) skrevet boka "Fordelingen og forekomsten av dyr", og der
de sierlig fokuserte pd nettopp de stadi ge lokale omskiftninger av en art innenfor artens
utbredelsesomride - med til dels hyppige utryddelser avlgst av ny-koloniseringer, og at detle
forholdet er selve drivkraften i dynamikken. Ei slikt dynamisk utryddelses- og ny-
koloniseringsmenster har senere dannet basis for utviklingen av en rekke modeller og tearier
for hvordan populasjonsdynamikken hos en art kan fungere innenfor et delvis
sammenhengende uthredelsesomrade. Eksempler er modeller ay fordelingen av genetiske
strukturer, beregning av utryddelses-risiko hos en populasjon, betydningen av migrasjon og
metapopulasjonens overlevelsesmuligheter, - og hvor alle disse innfallsvinklene har benytiel
metapopulasjons-teori som basis for hvordan sub-populasjoner er strukturert. Selv om

Andrewartha & Birch (op cit) ikke brukte ordet metapopulasjon direkte, sa var de altsi



allerede pa 1950-tallet opptatt av srunnelementene i det vi i dag kaller metapopulasjoner.
Senere har ulike forfattere diskutert og justert definisjonsrammene for feorien - €n prosess

som fortsatt pagar.

Det Levins (1970) gjorde var et av de farste mer giennomarbeidede forsekene pa 4 formulere
mer presist definisjonene for hvordan dynamikken og overlevelsesevnen kan viere hos en arl
som eksisterer innenfor et nettverk av separate lokaliteter, selv om alle disse delpopulasjonene
hver for seg hele tiden kan viere utsatt for d forsvinne. Levins (op. cit.) skilte klart mellom
dynamikken hos en enkeltstiende populasjon og dynamikken hos et sett av flere lokale
populasjoner med innbyrdes kontukt, og for & presisere dette introduserie han variabelen p ()
- definert som andelen av totalt antall sub-populasjoner innenfor metapopulasjonen som er
okkupert pa et visst Gdspunkt, et tidspunkt f. Videre ble serlig to npkkel-parametre definert: ¢
og i - henholdsvis sansynlighet for utryddelse av en sub-populasjon (¢) og sannsynligheten
for kolonisering av et omrade og etableringen av en ny sub-populasjon (m). Forventet endring

i andel okkuperte sub-populasjoner fra et tidspunkt til neste (dp/dl) ga felgende modell;
dpidr = mp (1-p) - ep.

der altsi p betegner raten av okkuperte lokaliteter, t betegner tid, og m og e belegner
respekiive rekolonoseringsrate og utryddelsesrale. Likevekiverdien for per da gitt ved p=1 -
e/m. Derfor, hvis m > ¢, da vil endringen i p bli negativ og som vil fere Ul utrvddelse av
metapopulasjonen. Med andre ord kan en reduksjon av andelen okkuperte sub-populasjoner

over tid fpre 1il at metapopulasjonen til slutt forsvinner,

[ bunnen av denne modellen 14 en del forutsetninger, for eksempel at de ulike lokalitetene
hadde lik starrelse og kyalitet, samt at sannsynligheten for utryddelse- og kolonisering holdt
sea uforandret. Samtidig som denne modellen var et viktig forste skritt mot a klarlegge
sentrale aspekter knytiet til metapopulasjons-begrepet, sa var den ogsd pa grunn av de strenge
forutsetningene savidt forenklet at den i sin opprinnelige form bare i fa tilfeller har kunne blitt
benyttet til fullgodt & beskrive dynamikken 1 romlig strukturerte populasjoner, dvs,
populasjoner som er uthredt over stgrre geografiske omrader (se for eks. Hanski & Gilpm
19971, Det siste ti-aret har det derfor blitt laget mer realistiske modeller der det har blitt tatt
hsyde for cffekien av stokastiske faktorer i livsmiljeet, og tilsvarende variasjoner i

demoerafiske variabler som for eksempel reproduksjonskapasitet. I illegg til oy-ekologien
= b o #)
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som vi har fokusert pé sa langt i dette kompendiet - eller som en naturlig del ogfeller
videref@ring av gy-pkologien - si har metapopulasjonsbegrepet slik sett vokst fram til & kunne
bli ytterligere et viktig redskap for bedre 4 kunne forsta hvilke prosesser innad 1 populasjonen

og i milyget rundt som kan [orklare utbredelses-m@nsteret hos en art med en viss utbredelse.

7. 2. Hva skiller metapopulasjonsteorien fra py-vkologi-teorien?

En grunnleggende antagelse i metapopulasjons-konseptet er at det er bade mulig og viktig &
pd den ene side skille mellom lokaliteter som s&rlig implekommer miljekravet il den arten en
fokuserer pa, og pit den andre side de evrige omgivelsene. I denne sammenheng er innholdet |
metapopulasjons-begrepet nart beslektet med oy -pkologi-teorien til MacArthur & Wilson

{1967), og som vi har fokusert pi sa langt 1 dette kompendiet.

Metapopulasjons-teorien antar ogsi at sub-populasjonene en definerer er store nok til d
tillate sdkalte panmiktiske lokale populasjoner, dvs. populasjoner som er store nok til at det i
utgangspunkiet skal viere muligheter for tilfeldig partnervalg og parring. Til sammenligning
setter ikke py-pkologi-teorien slike spesifikke krav, og tidligere forskning innenfor
landskapsekologien — og som benytter landskap i en eller annen skala som sentral variabel -
har gjerne fokusert enten pi mindre terrengavsnitt (For eksempel beiteomrader; Krebs &
Davis (1984}, eller storre omrader (For eksempel mye av den gvrige landskapsekologien;
Forman & Gordon (1986), GAP-analyser; Scott et al. (1991), pko-geografi; Ricklefs &
Schluter (1993)). Ttillegg inneholder den opprinnelige metapopulasjon-teorien folgende
saertrekk:

» Lokalitetene har like stor utbredelse og grad av isolasjon (py-gkologien setter ikke slike
krav),

e De ulike lokalitetene innenfor metapopulasjonen har egen dynamikk, tilnarmet upavirket
av hverandre - selv om det alisé skal viere en viss utveksling mellom populasjonene for at
de skal kunne innlemmes 1 metapopulasjonen (hos py-ékologien ligger det implisitt |
teorien at de ulike lokalitetene skal pavirkes av hverandre i stgre og mindre grad),

e Migrantene pivirker ikke dynamikken i allerede okkuperte sub-populasjoner, men
koloniserer tomme omrader med sannsynlighet = m (gy-pkologien har ikke noen slik

terskel for hvor stor utvekslingen mellom individer skal vaere),



o Metapopulasjonstcorien fokuserer gjerne pa en elier to arter og mekanismer fnnen drien
som kan vere betvdningsfull for om arlen forsvinner eller ikke, mens ay-ekologien gjerne
fokuserer pi bestaelsen av artssamfunn og antall arter innenfor mer eller mindre solerte
lokaliteter, og derav er den...

o Statistiske enheten i py-gkologi-teorien anall arter innenfor et omrade, mens den 1

metapopulasjonen er andelen okkuperte lokaliteter med innbyrdes kontakt.

De ovenfor skisserte momentene er forutsetningene [or en ideel| tevretisk metapopulasjon.
Imidlertid er det sviert £ virkelig metapopulasjon som tilfredsstiller kravene som er nevnl
overfor, og i den virkelige verden ma kravene justeres. Den ideen som likevel er helt sentral 1
metapopulasjons-konsepiet er at en i vurderinger av overlevelse hos arter ma tilstrebe a se
storre omrader — her; metapopulasjoner, under ett, og at muligheter for utveksling av individer
mellom del-populasjoner innen slike storre wibredelsesomriader kan vaere vesentlig lor arters
overlevelse pa lengre sikt. Denne helhets-tenkingen ned pa artsniva er Kanskje
melapopulasjons-teariens viktigste supplement il py-okologi-teorien - som mer fukuserer pa

dynamikken i artssamfunn innenfor enkeltlokaliteter uten detie bredere perspeklivel.

7. 3. Empiriske eksempler pa metapopulasjoner

Mulighetene for 4 framskaffe distinkt informasjon om graden av migrasjon mellom separate
lokaliteter over starre omrider hos individer innen en art — pa en slik mate som
metapopulasjons-konsepiet fordrer — er veldig ressurskrevende. Denne typen metode eller
modell kan derfor viere best egnet til 4 avklare levedyktighet hos arter som har begrensete
uthredelsesomeader — eller hvor den antatte metapopulasjonen ikke favner sterre omrader enn
at det er praktisk mulig a skafte oversikt over dynamikken i sub-populasjoner og utvekshngen

mellom dem.

Hos bl.a. amfibier, sommerfugler, fugler og mindre pattedyr, er det gjennomlert studier som
har forsukt & kartlegoe forekomster av arten i tilgrensende lokaliteter innenfor starre omrader
- og deretter vurdere overlevelsesevnen hos arten innenfor denne metapopulasjonen. Mengden
data som er samlet inn i de ulike studiene, og antall ir de har Ippt over, er veldig forskjellig,
men vi vil her referere to av disse studiene som vi mener ganske godt kan illustrere verdien av
4 benytte metapopulasjons-konseptet som planleggingsverktoy i landskapsforvaltningen. Vi

innleder med et studie om spetiet ugle Strix occidentalis 1 California, og gar sa i eksempel 1o
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tilbake til den lille amerikanske gnagcre.n Rocky Mountain Pika som tidligere er omtalt i
kapittel 2. Der ble data fra Pika-studiet, som ble samlet inn pd 1970-tallet, tolket med Y-
gkologi-leorien som verkigy. Imidlertid skal vi nd se at supplerende data samlet inn pa 1990-

tallet og-a ga grunnlag for & ta | bruk metapopulasjons-teorien,

7. 4. Spatted Owl og skogbruk i USA (Lahaye el al. 1994)

Spotted Owl er en vel halvkiloen stor amerikansk ugle utbredt som ulike raser i de lin
heyereliggende og skogkledde omridene som strekker seg fra Mexico i ser til Britisk
Columbia i nord. [ flere deler av uthredelsesomradet er arten ansett for a vire sarbar for
pavirkning fra skogbruket, og den har derfor viert glenstand for en rekke forskning- og
forvaltningsprosjekter der malet har viert a avklare hvordan en eventuelt bade kan drive
skogen og samtidig sikre arten muligheter for overlevelse. En av disse undersgkelsene som vi
skal referere her ble gjennomfert i drene 1987-93 0g tok for seg en antatt metapopulasjon av
arten 1 fjellomradet Sierra Nevada ganske langt sgr i det totale utbredelsesomridet, Denne
metapopulasjonen ble vurdert til 4 bestd av 20 subpopulasjoner i et 34 000 km2 omrade, den
stérste populasjonen bestaende av > 200 individer og ned til den minste bestdende av < 10
individer (Fig. 7). Demografiske data om disse populasjonene ble innsamlet og sammenlignet
med malsettingen om 4 lage en mest mulig velbegrunnel analyse over den sannsynlige videre

bestandsutviklingen til denne metapopulasjonen.

Metode;,

Et stort antall Spotted owl i et starre utvalg av stub-populasjonene innenfor
metapopulasjonen ble fanget og utstyrt med vanlige ringer og fargering-kombinasjoner, slik at
de kunne gjenkjennes og identifiseres ved bruk av kikkert. Alle sub-populasjonene ble besakt
og hvorfra et minimum av data over antall territorichevdende par og deres hekkestatus ble
samlet inn. De fleste sub-populasjonene ble giennomsgkt flere ganger. Flest mulig individer

ble da identifisert ved direkteobservasjon og gjenkjenning av fargekombinasjoner,

To av sub-populasjonene, den mindre San Jacinto-populasjonen og den store San
Bernardino-populasjonen (Fig. 7), ble serlig godt underspkt med hensyn til fangst- og
fargemerking av fugler - og den eventuelle graden av migrasjon mellom populasjonene, Hvig

det ikke eksisterer utveksling mellom sub-populasjoner sd vil, i henhold til teorien, disse
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omradene der populasjoner der ut ikke bli re-kolonisert - og metapopulasjonens robusthel som

helhet vil svekkes.

Den tetie oppfelgingen av de fleste sub-populasjonene gjennom flere ar, med arlig fangst og
merking av eldre og unge fugler, ga ogsa god innsikl | reproduksjonsstatusen innenfor mange
av sub-populasjonene, og om de ulike sub-populasjonene eventuelt hadde en netto
reproduksjonsrate eller ikke, sanmt dermed ogsid hvordan vekstraten (4) var for hele

metapopulasjonen - om den var stabil - dvs. = [, negativ dvs. < |, eller positv - dvs. » |.

Mortham Monteray {100)

Southern Monieroy (60}

Cermmo Alo (6)
Soulharn Santa Luca (32}

Tehachapi (24)

Fefano (40)

San Gabriel (180)  San Bernarding (P66)
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Figur 7. Metapopulasfon haos Spotted Owl § Sierva Nevada, California (LaHaye et al 1994)
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Resultat;

Blant mange erfaringer fra dette studiet kan kanskje swrlig fire refereres;

1} En beregning av den antatte bareevnen for Spotted owl i studieomridet indikerte at ca 70
%o av potensielle territorier var besart,

2) Vedrgrende graden av migrasjon mellom de 1o mest studerte del-populasjonene, San
Bernardino og San Jacinto hvor avstanden i mellom er ca 25 km, si ble det ikke pavist
utveksling mellom disse populasjonene i lupet av den perioden studiet pigikk. Imidlertid,
pa grunnlag av den lange tiden arten hadde viert i Sierra Nevada og utbredelsesmpnsteret
som en kan se 1 figur 7, sa konkluderte forskerne med at slik migrasjon nok métte foregi -
men at den kunne viere vanskelig og oppdage og at det kunne ga lang tid | mellom. De
foreslo at for avstander opp til 15 km mellom lokaliteter si var det kanskje maximum bare
ett individ 1 dret som foretok en forflyming ut av en lokalitet og inn i en ny. Gkte
avstanden sd sank ogsa sannsynligheten for vellykket migrasjon, slik at ved avstander
over 30 km var sannsynligheten for okkupasjon av nytt territorie sviert lav,

3) Analyser av bestandsdata serlig fra den stgrste delpopulasjonen San Benardina (fig. 7)
indikerte en betydelig nedgang i populasjonen gjennom undersgkelsesperioden. Hyis
tendensen var den samme i de evrige metapopulasjonene, og nedgangen kom (il A fortsette
| summe tempo, s viste de mes| pessimistiske analysene at denne metapopulasjonen i sa
fall ville std i fare for 4 forsvinne i Igpet av 30-40 ir. Mye tydet pd at nedgangen var
korrelert over hele metapopulasjonen, og

4) Arsaken bak denne generelle nedgangen ble foreslatt & viere en noksd uvanlig lang periode
med fgrke, og som igjen pavirket negativt forekomsten av aktuelle bytedyr for Spotted

owl.

Diskusjon;

Innledningsvis er det plausibell 4 stille spersmidlet her om dette er en metapopulasjon og et
metapopulasjonsstudie, slik det presenterer seg? 1 henhold til forutsetningene for defi nisjonen
av en metapopulasjon, sa kan det jo synes som om flere forhold i dette studiet ikke oppfyller
disse - for eksempel at dynamikken i delpopulasjoner helst ikke skal veere korrelert med
hverandre. Dessuten mangler dokumentasjon for at migrasjon forckommer, og studiet har
Ogsd pagdu sé kort tid at en ikke har rukket 4 kartlegge cksempler pi lokale utryddelser og
derpafelgende ny-koloniseringer. Likesa er studiet for kort til at en kjenner il hva som kan
betrakies som "normal” tetthet, og kanskje kan nedgangen en registrerer | metapopulasjonen

viere en utvikling tilbake til et balansenivi etter en periode med uvanlig hey tetthet?

=
(]



Vi skal imidlertid ikke diskutere akkurat disse sparsmiilet inngdende her. men hare papeke al
selv med den store arbeidsinnsatsen som legees for dagen 1 dette og andre studier sa er det
ofte vanskelig 4 besvare alle spersmal i de teoriene og modellene en stiller opp for studiet,

kanskje seerlig ndr studicne gjgres ute | naturen med ville dyrepopulasjoner som modeller.

Likevel er studiet av Spotted owl et viktig bidrag til a undersireke hvor viktig det er nettopp a

ha god oversikt aver storre deler av populasjonen hos [or eksempel en slik antatt sarbar

dyreart og hvordan metapopulasjons-teorien kan benyltes som veiviser i & oppna detie.

Folgende utvalg resultater- og diskusjonsmomenter fra studiet Kan illustrere dette:

1)

Bade reproduksjonskapasitel og overlevelse hos denne populasjonen var lavere en hva
som er beregnet for andre populasjoner av Spotted owl lenger nord 1 artens
uthredelsesomride, og der ekstra forvaliningstiltak er satt i gang fordi arten er rubrisert
som truet,

Ut fra de data som ble samlet inn var det mulig & gi noen ganske godt begrunnede forslag
til hvordan populasjonsutviklingen kunne tenkes a utvikle seg over lid, hovedsakelig
innenfor tidsrommet 10-40 ar. Slike tidsangivelser kan, og skal, selviplgelig diskuteres.
men at en har utviklet metodiske verktey til @ kunne starte opp med slike berégninger er
en verdi 1 seg selv fordi slike konkrete forslag kanskje er den beste padriveren til a
anstrenge seg ytierligere for 4 [ inn gode data. Metapopulasjons-teorien er verklgyet i
denne sammenhengen,

Arsaken til populasjons-nedgang og den lavere overlevelsesevnen er ikke kjent, men 1
dette tilfellet skyldes det imidlertid tkke menneskelig aktivitet som skoghogst. Allerede
fra naturens side sa 4 s1 er delpopulasjonene | dette omradet skill fra hverandre ved arealer
som er ganske fattige pa vegetasjon. Er det nettopp mangelen pa skogbevokste vandrings-

korridorer som er nekkelen til & forsta populasjonens usikre status og framtidsprognoser?

Giennom data fra flere andre studier pa spettet ugle der metapopulasjon-metodikken er

anvendt, sa kan dette sparsmalet langt pa veg besvares positivt. | tillegg folges denne

konklusjonen om Spotted owls tilknytning til gammel skog ogsa opp av konkrete forslag til

skogskjotsel ned pé detaljer omkring behovet for stprrelse pd skogleiger og avstanden mellom

dem - og hvordan skogen cllers skal arronderes for a ivareta livskraflige forekomster av denne

uglearten og annet vilt. Vi skal avslulningsvis i denne sekvensen om Spotted owl som

modellart referere disse radene for skogskjatselen. Harrison et al. (1993) oppsummerer
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forvaltningsplanen for Spotted owl i den nordlige delen av artens utbredelsesomride med

fulgende retningslinjer tor skogbruket:

e Hogsten gjennomf@res pa en slik mate at det stir igjen blokker med eldre skog jevnt
toidelt utover i landskapet, Hver slik blokk skal vere stor nok (il & huse 20 par av arten,
og avstanden mellom blokkene ma ikke overstige 20 km.

¢ Forat arcalene mellom blokkene skal kunne fungere som vandringskorridor, sd bar
skogen 1 disse mellomliggende omridene hogges etter "50-11-40"-regelen, dvs. at den
bestar av minst 50% traer som er 11 inches (12 inches = 30. 479 ¢m) i brystheyde

diameter, og med minst 40 % horisontal greindekning.

Tiltak av denne typen er beregnet til & sikre metapopulasjonen levedyktighet i overskuelig
framtid, selv om ogsa stokastiske begivenheter skulle inntreffe og pavirke populasjonen

negarive.

7. 5. Evenstad-prosjektet (Ims ¢t al, 1993)

I Norge har vi ogsa flere egne cksempler pa grundig forskning rundt metapopulasjons-
teorien, der for eksempel T. H, Ringsby og medarbeidere ved Universitetet i Trondheim
(NTNU) har benyttet graspurvens Passer domesticus sin utbredelse pd Helgelandskysten som
studiekonsept (For eks. Ringsby et al 1999), og der R. A. Ims og medarbeidere ved
Universitetet i Oslo (UiO) har studert smédgnageren fielirotte Microius oeconomus sin respons
pi habitatfragmentering under kontrollerte betingelser pé forskningsstasjonen Evenstad i
@sterdalen (For eks. Tms et al. 1993), Vi skal her som et eksempel fra norsk forskning kort

referere litt av det som er framkommet gjennom Evenstad-prosjektet.

Evenstad-prosjektet ble initiert av Roll Anker Tms ved Universitetet i Oslo i 1989, og hadde
som en viktig malsetling i studere fragmentering av habitater for fjellrotta, og méle effekiene
av habitatpavirkningen pi fjellrottas populasjonsdynamikk. Fiellrotta er her modellart, og
studiet blir utfgrt i store innhegninger der en har oversikt over, og kontroll pd modellart-
populasjonen. Deretter kan en manipulere habitatet pa ulike méter, for eksempel lage gver
med ulik stgrrelse og form og vandringskorridorer med ulik lengde og bredde, og si observere

atferden hos enkelt-individer og fjellrotte-populasjonen som sddan.
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Mekanismene som sd langt er studert er atferdsmessige responser hos enkelt-individer, og
forhald tilknyttet vekst og reproduksjonsforhold ( Isaksen 1993, lms et al. 1993, Ims 9494,
1997, dos Santos et al. 1995, Aars et al, 19935, Klaussen 1996, Prestegard 19906},
uthredelsesmonster og spesielle trekk ved migrasjons-atferd (Halle 1995 a, b, Berg 1995,
Andreassen ef al. 1996 a. b, Hansteen et al. 1997, Fauske et al, 1997, Bjornstad et al. 1995,
Aurs 1998, Johannesen 1998, Gundersen & Andreassen 1998), og sosial organisering {Irgens
1996, Moe 1997, Andreassen et al. 1998). Vi skal her kort referere essensen i resultatene fra
att av disse arbeidene, der det bie forsekt avklart om fjellrotte-forsekene kunne ha relevans for

forvaltningen av storfugl?

Data fra atferds-studier av storfugl pa estlandet utfort ved hjelp av telemetri-metodikk, og pd
radio-instrumenterte fiellrotter i inn-hegningene pi Evenstad, ble sammenlignet med
mélsettingen om 4 underseke om fjellrotte-studiene kunne tjene som eksperimentelle modell-
systemer med hensyn til & forutsi responsen pa habitat-fragmentering hos tur fetrao
wrogallus (Ims et al, 1993). Hyvis dette er tilfelle, for Liur og eventuell mer eenerelt, sa er det
klart at den typen modell-studier en gjennomforer pa Evenstad har et enormt potensiale for
faunaforvaltningen i skoghruket. Hva ble si resultatet av det forste forsaket pi a underspke

dette, der fjellrolte og tiur var objektene?

Det ble funnet store likheter i hvordan areal-bruken utviklet seg hos individuelle fjellrouer
og tiurer under forskjellig typer moderat pavirkning av habitat-sammensctningen pi de
respektive artenes oppholdssteder, for eksempel oppdeling av habitatet i mindre [ragmenter.
Tiurer og fjellrotte-hanner responderte begge pi fragmentering av habitatet der de oppholdt
seg ved 4 utvide leveomridet sitt, slik at leveomradet etterhvert inkluderte mer enn et habitat-
fragment. Ynglende fjellrotte-hunner som stammet fra en nordlig utbredt og panske aggressiv
fjellrotte-forekomst, fordelle seg under den samme prosessen som single individer utover pa
enkeltstiende habitat-fragmenter. Den samme responsen ble observert hos spillende turer om
viren; ettersom skogen pé leiken og | omradet rundt ble fjernet og splittet opp, loste
grupperingene med tiurer seg opp og de begynte a spille hver for seg utover i skoglandskapet,
Ynglende fielirotte-hunner som stammet fra en mer sprlig utbredt og mindre aggressiv
fiellrotte-forekomst, og tiurer utenfor forplantningssesongen. responderte pa hard
habitatpivirkning og betydelig grad av fragmentering ved & samle seg i de gjenvarende

habitatflekkene som imetekom deres miljgkrayv. Her overlappet leveomradene i stor grad.

=
o



Disse resultatene indikerer at mudali-m‘lcr som [jellrotta i Evenstad-studiet kan benyttes som
eksperimentelle modell-systemer for 4 forutsi responsen til andre viltarter, slik som tiur - 0g
som er en mindre egnet art til eksperimentering. Hvis denne typen forskning etterhvert viser
seg d hunne vere allmenngyldig for tlere arter dyr- og fugler, sa er dette gode nyheter for

faunaforvaltningen i skogbruket.

7. 6. Tilbake tl Pikaen i California; fra py-pkologi-studie (il metapopulasjons-
studie (Smith & Gilpin 1997)
Det finnes relativt fa langtidsstudier der dyrepopulasjoner er satt inn i et stgrre landskaps-
perspekliv, og der det er data nok til at en kan se om, og hvordan, populasjoner oppferer seg i
henhold til metapopulasjons-teorien. Noen studier finnes imidlertid, som for eksempel studiet

av Spoted owl referert 1 avsnitt 7. 3.

['dette avsnittet, skal vi hente fram igjen forskningen pden dyreart som vi har nevnt tidligere,
den amerikanske pikaen (se kap. 2). Denne arten, en vel 130 gram stor gnager, lever opp til
seks ar. Hunnen far ofte to kull i lppet av forplantningssesongen, men oppfostrer med suksess
vanligvis bare ett kull - bestiende av gjennomsnittlig tre unger, Ungene vokser raskt 0g nar
voksen stprrelse den sommeren de blir fadt. For & ha en mulighet for & selv ga til
reproduksjon ma de lykkes i a besette et ledig omrade. Siden de etablerte voksne ofte lever

lenge sid md en forvente hgy bevegelighet hos de unge dyrene.

Imidlertid er det serlig to hindringer som ofte mgter de unge pikaene; 1) Elablerte hanner 0g
hunner opprettholder separate territorier, og unge dyr blir jaget ut, og 2) omridene mellom de
gunstige pika-biotopene i de delene av Amerika hvor arten er utbredt - som mé forseres ved
migrasjon - er ofte @rkenaktige strgk hvor pikaen har vanskelig for & giemme seg for
predatorer, samt linne mat og skjulplasser for den harde varmen i disse strokene. Tettheten
hos arten der den finner leveomrader er omtrent fire ti atte individer pr. hektar. Gode biotoper

er blant annet slagghaugene i gamle nedlagte gruveanlegg i California.

Her, 1 en uv disse gruvebyene - byen Bodie - har en populasjon pi ca 120-160 individer av
arten blitt studert siden 1969, Resultatene fra de ferste to tellingene av dyr 1 henholdsvis 1972

og 1977 ble tolket 1 henhold til gy-gkologi-teorien, og populasjonen syntes da & viere ien

form for dynamisk likevekt mellom utryddelse (som var inverst relatert til stgrrelsen pi




slagghauger), og re-kolonisering (som var inverst relatert til avstanden mellom stagghaugene).
Det var altsd en viss kontakt mellom delpopulasjonene som Ogsi minnet mye om strukturen |

det vi senere kaller metapopulasjoner (Fig. 8).

En tredje telling ble utfert 1 1989, og en fjerde 1 1991, Data fra disse nye tellingene tegnet el
noe annet og nyll bilde av populasjonen; omtrent alle delpopulasjonene i en del av Bodie,
omtrent SU % av bestanden, var forsvunnet, mens situasionen i den andre halvparten var
ganske uforandret (Fig. 9). Denne kollapsen i populasjonen i den ene delen av omridet
betydde at en delvis matte forlate den tidligere oppfatningen om en dynamisk

likevekt i populasjonen, og det 4 bygpe tolkningen av populasjonsdynamikken utelukkende
pit oy-gkologi-teoriene om areal-avhengige utryddelser og avstandsavhengige re-
koloniseringer. Denne forandringen i populasjonen, og de aktuelle teorienes begrensede cvne
til & forklare hvorfor og hvordan denne utviklingen hadde skjedd, demonstrerte behovet for
mer detaljkunnskap om populasjonen i Bodie, bl. 3. om frekvensen av migrasjon oo ulike

andre sider ved artens atferd.

Metode:;

Npkkelen til bedre kunnskap var grundig feltinnsats med konsentrasjon rundt innsamling av
originaldata omkring hvilke og hvor mange av slagghaugene som var besatt av pikaen, hvor
stor graden var av utveksling mellom de ulike lokalitetene, og hvilke faktorer som eventuelt

pavirket og hindret slik utveksling.

Resultat:

Omirent 60 % av de antatt akseptable lokalitetene for pikacn var besatt gjennom de forste 1o
tellingene 1 1972 og 1977, mens bare 45 % av antatt potensielle lokaliteter var kolonisert ved
de neste to tellingene i 1989 og 1991. Flere dyr ble ogsi registrert ved de Farste o ellingene,
henholdsvis 164 og 140, mens for de 1o siste tellingene var tallet respektive 115 0g 129 dyr.
Sarlig tydelig var kollapsen i bestanden ser i metapopulasjonen, sor for anleggesvegen "Dirly

Road” som her passerer gjennom metapopulasjonen (Fi o, 8).

Graden av utveksling av individer mellom delpopulasjoner ble undersakt ved 1o anlednin ger

1 studieomradet. L ett tilfelle ble 58 individer. altsd godt og vel halvparien av populasjonen,
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Figur 8. Studieomridet ved den nedlagte gruvebyen Bodie i California, der en antatt

metapopulasjon av den lille gnageren Pika (O, Princeps) er studert gjennom flere ti-ar.
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Figur 9. Forandringer i forekomsten av Pika i studicomradet fra 1972-1991,

fanget inn og individmerket. Av 34 voksne individer ble 25 ogsa observerl pi sitt respektive

territonium dret etter. Bare for etl voksent individ ble det aviklart at det hadde forlatt sitt
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opprinnelige territorie og flyttet til et annet. Denne forflytningen gikk til et naboomréide bare
I8 meter lenger vekk. Av 24 individ-merkede ungdyr ble bare fem gjenfunnet dret etter. To av
disse fem hadde forlatt oppvekstomradet og forflyttet seg til nye slagghauger henholdsvis 60

og 120 meter lenger vekk.

I et annet individ-merkings-studic i Bodie ble 105 voksne individer fanget og merket, hvoray
ett individ senere forflytet seg til et nabo-omréde. 1 tillegg ble forflytninger hos til sammen

|5 ungdyr registrert. Fire av disse femten forflyitet seg innenfor store lokaliteter, i
gjennomsnitt 45 m, mens de evrige elleve forflyttel seg mellom separate slagghauger. Ni ay
disse dro til den absolutt nermeste, ledige, slagghaugen i forhold til sitt oppvekstomride,
mens de Lo siste av en eller annen grunn valgte & passerte forbi flere ledige territorier fgr de
valgte & stoppe opp vandringen & slé seg ned. I gjennomsnitt beveget disse elleve individene

seg over en strekning pa 133 m (range; 70-396 m).

Som ved de o forste tellingene, si var ogsi ved de to siste tellingene storrelsen pa
lokalitetene/slagghaugene vikiig for levedyktigheten hos delpopulasjonene. I alle tellingene
var den gjennomsnittlige starrelsen pa bebodde slagghauger sterre enn
giennomsnittsstgrrelsen pi de slagghaugene som ikke var bebodd. Likesa var det ved alle de
fire tellingene en gjennomgaende trend at de lokalitetene som |3 mest isolert til ogsd oftest var
ubesatte. Det var imidlertid variasjon i resultatene, og i en del tilfeller var datasetiet 0gsd
ganske tvetydig. Eksempelvis kunne en separat bearbeiding og tolkning av levedyktighet hos
populasjonen basert pd data fra en av de fire tellingene viere noksa forskjellig fra
konklusjonen som ble resultatet fra tilsvarende isolert bearbeiding av en annen av de fire

tellingene.

Diskusjon;

Det mest igynefallende ved pika-populasjonen i Bodie er kollapsen i den serlige delen av
bestanden, avklart gjennom de to siste tellingene i 1989 og 1991. Forfatterne bruker mye plass
pi 4 diskutere bakgrunnen for dette, men finner ingen absolutte og konsise svar. De fokuserer

likevel szerlig pd to hovedteorier.

Den fprste er om s¢r-omridet kanskje har gjennomgiende dirligere biotop-kvalitet enn
nordomradet, eller om det er andre serirekk ved landskapet som eventuelt ferer til forskjell 1

levedyktighet i nord og ser. Inngdende sammenligninger av nord- og ser-omradet gir
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imidlertid ikke holdepunkier for at det er roen slik forskjell. Likevel peker de ph et mulie.
men ikke eksklusivt forklarende, moment; 1 nord finnes en swrlig stor lokalitet benemnet
"High Peak™ (Fig. 8), Denne sub-populasjonen huser et stort antall individer (K = 50, se kap.
1) og fungerer muligens som en spesiell "Kilde-populasjon™ overfor de andre og mindre sub-
populasjonene I nord-omradet, dvs. at "High Peak™-populasjonen hele tiden produserer et
overskudd av individer (les: kilde (sowrce)-populasjon)) som sé sarger for ganske kontinuerlig
a Tylle opp de eventuelt mindre livskraltige sub-populusjonene (les: avigp (sink)-populasjon))
(se ogsh e. g, avsnitt 6. 2. der source — sink — konseptet diskuteres). Dette kan ai de nordlige

sub-populasjonenen et fortrinn,

Kvalitetsforskjeller pa nord- og ser- omradet kan ogsi dreie seg om ulikt predasjonstrykk.
De mest aktuelle predatorene pa pikaen i dette omridet er rovdyr av rovskattslekten ( Mistela
Srenata og Mustela erminea). Neye kartlegging av rovdyrforekomsten ga imidlertid ikke noc

holdepunkt for at tettheten av rovdyr var stprre i ser- enn i nord-omradet,

Den andre hovedteorien er at sub-populasjonene i ser-omrédet av en eller flere grunner har
sunket sa lavt i antall at de har nidd en terskel der produksjonen av dyr ikke lenger er stor nok
til at ser-populasjonen ved "egen hjelp™ sa a si klarer a fyvlle opp tomme biotoper.,
Populagjonen havner i en nedadgiende spiral, en slags demografisk felle. Stokastiske
hendelser. for eksempel episoder med spesielt ugunstig klima, vil da oesa kunne virke hardere
og fa sterre konsekvenser for den fitallige sor-populasjonen enn for den mer robuste nord-

populasjonen.

Imidlertid, hvis metapopulasjonen som sadan fungerer si skal det i prinsippet viere mulig at
migranter fra de niermeste sub-populasjonene i nord-omridet etter hvert besetier de narmeste
ledige lokalitetene i sor-omridet, og pa sikt re-vitaliserer spr-omridet, Dette kan avhenge av
flere forhold, kanskje swrlig at de gamle migrasjon- og trekkveiene ikke blir avskaret. 1 denne
sammenheng kan en merke seg at meta-populasjonen i Bodie har en timeglass-form, med et
relativt smalt utbredelses-omride pa midien (se fig, 8 og 9). Gjennom dette midt-omridet gir
anleggsvegen "Dirty Road™. Det er uklart hvilken rolle denne vegen spiller som eventuelt
[ragmenterings-moment av metapopulasjonen i Bodie, men generelt sett er vegbyaging
gjennem naturomrader og mulige metapopulasjoner av ulike dyrearter et tema som det etter

hvert har blitt satt mer og mer fokus pé.



Forfatterne er ogsa swerlig opptatt av de ulike verdiene pé overlevelseses-beregninger som
framkommer om en bearbeider data fra de enkelte dr separat, sammenlignet med om en slir
sammen data fra alle de fire tellingene. For eksempel var det ut fra data som var tilgjengelig
fra d= forste to tellingene, ingen hentydninger i datasettet om situasjonen som senere skulle
oppsta i den sgrlige delen av metapopulasjonen — med pikaens fravier fra de mange tidligere
okkuperte lokalitetene i den delen av studieomradet. Forst ved tredje telling ble disse
signalene fanget opp. Dessulen var datasettet ved tredje telling av en annen karakter enn de to
forutgaende ved at detaljinformasjon om utveksling mellom sub-populasjoner ni var starre,
og beregningsgrunnlagel derfor bedre. I dette ligger det at for & kunne lage mest mulig gode
beregninger for framtidig overlevelse hos dyrebestander som har et utbredelses-mgnster av

den typen som pikaen har, s er hyppige underspkelser av bestanden ganske avgjarende.

Hvilke erfaringer er det sa mulig 4 trekke ut fra pika-studiet med hensyn til forstdelse og
nytteverdien av de to hoved-teoriene som vi har fokusert pa i kompendiet, og med hensyn til
relevans for skoghruket? Svaret pa disse sparsmalsstillingene avhenger nok kanskje av

stasted.,

Vi foreslar at 1 forhold til de forskningsmessige anstrengelsene for 4 avklare om de ulike
teoriene kan ha noe for seg, si er pika-studiet av stor verdi av bl.a tre grunner;

I} Fordi det har pagitt sa lenge som det har gjort, og at en har arbeidet s detaljert og med
god oversikt over bestanden. Dette gir et sjeldent detaljinnsyn i hvor stor andel av
populasjonen som migrerer med suksess, og hvordan en populasjon ellers kan utvikle seg
over noen ti-ar. Har vi noen dyrepopulasjoner i Norge hvor kunnskapen er si god?

2) Fra vért synspunkt illustrerer studiet i tillegg ogsd veldig godt hvordan gy -skologi-teorien
var et gunstig redskap for tolkningen av de fprste datainnsamlingene, og hvordan
betydningen av arealstgrrelse og avstand mellom lokaliteter som den gangen ble fokusert
senere er blitt styrket gjennom mer rendyrkede metapopulasjons-studier.
Metapopulasjons-teorien har her blitt benyttet som innfallsvinkel for & styrke
detaljinnsynel i hvilke forandringer populasjonen gjennomgér og hva som kan tenkes i
viere bakgrunnen for dem, og

3) Fordi studiet med sitt lange forlop, og med ulike og til dels overraskende resultater
underveis, veldig godt demonstrerer behovet for d ha et "hundre-irs-perspektiv" pa
imnsamling av kunnskap om hvordan og hvorfor populasjoner varierer i sterrelse, Forst

ved fortsettelse av studiet fir en eksempelvis avklart om sgr-delen av studieomridet i



likt en metapopulasjons-struktur. De mulige effekiene av skogbruk pd et utvalg andre norske
fugle- og pattedyr-arter diskuteres ogsd av Overskaug et al. (2000} i et kompendium utgitt ved
Hogskolen i Nord-Trandelag (HINT). Giar vi utenfor skog-vkosystemer kan enda flere arier
listes opp. og der ulike typer oppdeling og fragmentering av leveomrader har viert diskutert
som antatt uheldig for den generelle levedyktigheten. Villrein Rangifer tarandus og barrierer i

form av veshygeing giennom fjellomrider er et cksempel.

Gundersen og Rolstad (op. cit) peker ogsil pa de mange arlence vi har lite kunnskap om. Av
totalt 2.811 redliste-arter ved inngangen til ar 2000 er 1,619 (58%) knyttet ul biotoper som
pdvirkes av skogbruk. For bare en handfull av disse artene. om noen i det hele tatt, har vi
sapass basal-kunnskap at det er mulig 4 legge opp en langsikiig forvaltningsplan der for
eksempel skogbruket kan stgtte seg il empirisk begrunnede ridferinger om bl a. hvor mye
skog av ulike aldersklasser som bar s1d til enhver tid, hvor store eller eventuelt sma
hogstflater bor viere. og om aktuelle dyrearter i de omridene skogsdrift pagir er utbredt |
metapopulasjons-mgnster. Utfordringen framover innenfor de nordiske skog-pko-systemene
hlir kanskje & definere mest mulig begrunnet hvilke arter og ditto populasjoner som Kan
tenkes i cksistere innenfor rammene av gy -pkologi- og metapopulasjons-leorien, og deretter
kanalisere forskningsenergien inn mot disse artene 0g artsgruppenc med malet om nErmere i

beskrive krav til livsmiljp for & trygge levedyktige metapopulasjoner pa lengre sikL.
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8. KONKLUSJONER OG PERSPEKTIVER

Let udligere kompendium fra Hogskolen i Nord-Trendelag (HiNT). (Overskaug et al. 2000},
har vi beskrevet noen cksempler fra de siste tjue drenes forskning og ny kunnskap om norske,
skoglevende dyrearters levevis, og de ulike artenes behov for skogsmilje med ulike kvaliteter.
Slike seertrekk ved skogen kun eksempelvis viere suksejonsfasen og alder- og treslagblanding.
Flere studier. blant annet giennomfert ved hjelp av telemetri-metodikk, hvor en fol cer
enkeltindividers habitat-bruk over flere dr, har gitt detaljert innsyn i hvordan aode

leveomrader for utvalgte fugle- og dyrearter mé viere.

Slik konkret detaljkunnskap om for eksempel storfuglens avhengighet av arealer med gamme!
skog. og sumpskoger og myrkanter for kyllinger, — eller erkjennelsen av hvor viktig det kan
viere for en rekke organismer at det finnes en viss forekomst av ded ved i skogen, kan 1 storre
grad enn tidligere implementeres 1 all skogskjetsel og - drift. Skogbruksutdanningen har ogsa
de senere drene tilpasset den nye kunnskapen og de nyve mal settingene om hvordan

mangioldet av dyreliv kan ivaretaes innenfor skogsdrifia i sine fag.

Kunnskapen om artenes utbredelse og gkologi er hyed opp over lang tid. Ut fra dette har en
fatt dannet grunnlag for teoribygging. To viktige teorier som har blitt viktige styringsverktay
for naturforvaltning og dermed forskningen er teoriene om @y-gkologi og Metapopulasjoner.
Teoriene setter [okus pa hva vi eventuelt kan forvente av forandringer i dyrelivet om dyrenes
livsmilje forandres, og har dermed innflytelse pa hvorledes vi tenker oss at framtidig
skogbruk bar legges opp for & ivareta bade biologiske samfunn og enkeltarter | naturomrider

som pavirkes av skogbrukets forskjellige aktiviteter.

Teoriene ble utviklel henholdsyis pd 1960-tallet og pi beaynnelsen av 1990-tallet, men er
imidlertid ikke eksklusivi forskjellige. De har spesielt to averfappende felles forutsetninger -
slik vi har tolket dem; -
| begge teoriene antar at areal-starrelsen pé el habital eller et gkosystem er av
betydning for hvor egnet den er som levested - i den forstand at dess mindre arealet

et, dess mindre attrakliv er habitatet som leveomride - og vice versa, og
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2. dess mer isolert en habitattype eller et skosystem er, dess mindre mulighet er det

for at den vil bli benyttet som levested og forplantningsomrade for en eller el

mangfold av arter.

Vi foreslir pa samme mite at de to teoriene skiller seg fra hverandre ved spesielt fplgende to

momenter;

1} @y-phologi-tearien henytter antall arter (Det biologiske mangfoldet) innenfor et niermere
definert omride (pkosystern) som mélestokk pa "kvaliteten” pa omrddet, 1 den forstand at
dess flere arter omrddet huser over et tidsrom — dess mer robust er omridet.

2) Metapopulasjons-teorien benytter pi den annen side hovedsakelig en enkelt art, og antall
omrider (habitat) innenfor en sterre region som arten til en hver tid koloniserer. som
indikator pa hvor egnet de ulike omradene er til 4 bidra med rekrutiering i prosessen med

opprettholdelse av levedyktigheten til en storre populasjon,

Historisk sett kan en kanskje si at @y-skologi-teorien - som var ferst ute, ryddet grunnen for
den senere Metapopulasjons-teorien, og slik sett folger opp og utlyller gy-ukologi-teorien,
men pa artsnivia, En seker & [ oversikt over hvordan utvekslingen av individer cr mellom
delomrider (habitater) og hvilke konsekvenser det kan [ for regionale populasjoner om

utvekslingen av individer av en eller annen grunn oppherer og delomrader gdr ut av bruk.

For begge teorienes anvendelse er det likevel et felles trekk at for langsiktig forvaltning av
omrider for enten 4 bevare et best mulig biologisk mangfold, eller en enkeltart, si er storrelse
og grad av isolasjon av omrader/habitat viktige parametre. Med en erkjennelse av at
mennesket i ekende erad né fragmenterer landskapstyper som skogomradene, og ved dette
ofte ytterligere forsterker fragmenteringen og minsker stgrrelsen pa habitattyper (for cksempel
sammelskoghabitatene), s blir det viktig d skape landskaps/habitat-buffere som skal
motvirke den antatt pagiende fragmenteringen - enten ved hjelp av habitatkorridorer, ofte
kombinert med et nettverk av mer nerliggende habitatpver som kan virke som "hoppesteiner”

for individer pa vandring:

[ praksis ser en dette ved at data-sett som innledningsvis ble tolket ved hjelp av oy-vkologi-
teorien, senere er utvidet med mer omfattende data fra over stgrre omrader og si videre-tolket
ved hjelp av metapopulasjons-teorien (se henholdsvis kap. 2 og kap.7.6 om studiet av

gnageren Pika i California).

56



Teoriene stottes av data;

Flere studier referert i dette kompendiet av forholdet artsrikdon - arealstorrelse viser et
proporsjonalt forhold, for eksempel 1 skogomrider; dess storre skogen er, dess storre
artsrikdom. Undersekelser rettet mot a forspke 4 utprpve det sentrale punkiet i den klassiske

Ov-pkologi-teorien - effekien av arealstorrelse - statter alisi teorien, sidl om ikke alle studier

er ikke like entydige.

For Metapopulasjons-teoriens vedkommende er studiene som finnes forelopig frerre i antall.

Arsaken til dette ligger mye i at det krever store ressurser i gjiennomfare si detaljerte studier
over si lang tid og over sa store omrider, som metapopulasjons-teorien fordrer. Det vil s for
d kunne underseke en av teoriens kjernepunkier; - nemlig den betydning det har for
levedyktigheten at det er muligheten for uiveksling av individer mellom del-populasjoner nar
en sterre populasjon er oppdelt 1 mindre enheter, Underspkelser som er giennomtpn og
referert i dette kompendiet indikerer at migrasjon mellom omrider kan vaere en flaskehals i
naturen. Migrantene beveger seg da gjerne over terrengavsnitt hvor det er mindre muligheter

for i finne mat og skjul. og predasjonstaren kan viere storre.

Flere undersekelser stetter altsa viktigheten av 4 sette sekelyset pa tilrette legging for
migrasjon mellom del-omrader, slik metapopulasjons-teorien gjer. Vi refererer i kompendiet
cksempler som viser at dette er satt ut i praksis, med detaljert beskrivelse av
skogsammensetning 1 vandrings-korridorer mellom sterre og mer enhetlige skogpartier, og
med beregning av avstander mellom disse stgrre skogpartiene som ikke bar overskrides (se

avsnitt 7. 4).

Vi vurderer py-okologi-teorien og metapopulasjons-teorien som svierl nyttige maleskalaer
som data - eller tanker og ideer - kan diskuteres opp i mat; -
Data kan vare informasjon om forekomsten og utbredelsen av en dyreart innenfor et
omrade eller en sterre region fra ar til ar, og diskusjonen tilknyttet slike data sentrerer
ofte rundt drsaker til forandringer i forekomst og populasjonssterrelse over tid.
Tunker og ideer kan viere refleksjoner en gjer ved vurdering av effekien pa dyrelivet
ved krymping og oppdeling av naturomrader, enten det skjer ved naturlige prosesser

som skogbranner eller ved menneskelig aktivitel gjennom skogsdrift.



Det ideelle hadde viert om en kunne kjent mer presist til terskelverdier, for eksempel; hvor
lite kan et omréide veere fdr det oppherer 4 representere et egnet leveomride for en eller flere
arter? Eller hvor langt kan det viere mellom (o skogpartier for avstanden blir s& stor at den
ikke lenger lar seg forsere av en aktuell art en gnsker spesielt 4 [wlge med? Slike detaljerte
verdier ned pi eksakt dekar-niva, og som samtidig ogsa skal veere allmenngyldige, er kanskje
ikke d forvente at en skal oppnd, sjpl om en kjenner noen eksempler. Likevel, pd bakgrunn av
flere studier vi refererer, og som har forsekt 4 avklare disse momentene, sa er det klart at det i
flere sammenhenger finnes forskningsresultater som gier det mulig a komme med ganske vel
begrunnede forslag til noksa detaljerte retningslinjer for faunalorvaltningen i skogbruket. |
enkelttilfeller er dette ogsa gjort (se avsnitt 7. 4). Utfordringen framover blir kanskje vel si
mye i finne gode lesninger pd hvordan tilgjengelig kunnskap, og resultater fra lepende

forskning, kan nyttiggjgres i stgrre skala?

Perspektiver

Hvis en gnsker & benytie @y-gkologien og Metapopulasjons-gkologien som ledetrider |
forvaltningen av biologisk mangfold i skogbruket, s foreslir vi at en ut fra et fauna-hensyn
kanskje noe forenklet kan si at en i skogsdriften kan ha et to-dimensjonalt syn pd hvordan
arronderingen av skogen skal legges opp;

1) et mer regionalt grov-skala-bilde der en mest legger Dy-gkologien - til grunn for 4 ivareta
Biologisk mangfold pd skosystem-niva. Det bar innbe fatte planer over suksejonsfordeling i
omradene med spesielt blikk for andel av eldre naturskoger og ivaretakelse av de mest sirbare
habitatene med lang konitnuitet.

Z) ved en mer lokal tilpasning kan trolig Metupopulasjons-pkologien komme til sin
anvendelse, men da ut fra hensynet til et sett av nekkelarter som samlet bar dekke
artsmangfoldet 1 suksesjonsspekierel - eksempelvis skogsfuglartene, hakkespetter og

nedbrytersopper med krav til lang kontinuitet i dodt, |i agende trevirke.,

Punkt 1), et grov-skala-bilde, kan veere planlegging pa regionalt og nasjonalt niva - ja til og
med samarbeid over landegrenser. I en situasjon der et helt eller delvis isolert skogamrade har
en artsrikdom som kan tenkes @ vaere spesielt avhengig av arealet pa akkurat dette aktuelle
skogomridet, s kan teoriene som ligger til grunn for @y-pkologien viere nyttige hjelpemidler
1d vurdere skjotsel av omridet. Slike noksd isolerte skogomrader av varierende storrelse og
med storre eller mindre isolasjonsgrad, er trolig mulig 4 finne bide pa kommunebasis,

innenfor fylker og regioner, og over landegrenser, Internasjonalt samarbeid om felles skjgtscl
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av tilgrensende og enhetlige naturomrider er dllerede langt pa veg realisert i Norden gjennom
blant annet planleggingen av en storre felles nordisk nasjonalpark i nord-fennoskandia, Uten
at en 1 denne sammenhengen har benyitet begrepet ev-pkologi | argumentasjonen for slikt
samarbeid, sa er det teoriene @ gy -pkologien som her har viert ledetradene; dess storre
enhetlige naturomrader, dess bedre forutsetninger for i opprettholde artsrikdommen pa den
ene side, og levedykligheten hos enkeltarter pa den andre side. Eksempler pa enkeltarier hvor
store, intakte naturomriader er antatt a kunne bety mye for overlevelsesevnen, er de store

rovdyrene.

Metapopulasjons-gkologien her ogsa fortppende vurderes ved at en lefier blikkel og
forspker a vurdere hvordan det akwelle omradet - trass 1 eventuell delvis isolasjon - likevel
kan tenkes & vaere del av en storre regional populasjon - en metapopulasjon. Hvis artshaten
inneholder arter som kan tenkes 4 viere spesiell sarbare for storrelsen pa det akiuvelle omradet,
og hvor utveksling av individer fra andre del-omrader Kan viere avgjorende for overlevelse
hade 1 det aktuelle omradet spesielt og innenfor ¢n storre region generelt, si kan i saerlig grad
metapopulasjons-teorien viere aktuell 4 bruke som hjelpemiddel 1 driltsplanleggingen. 1

bunnen her ligger at en har oversikt over det binlogiske mangfoldet lokalt og regionalt,

Punkt 2), en mer lokal innfallsvinkel, kan viere planlegging av skogsdrifl innenfor
begrensede omrider - for cksempel innenfor et grunneierlag eller ogsa interkommunall, Sett
fra virt synspunkt er det altsi ikke noe skarpt skille mellom "stor-skala” og "sma-skala” her,
men heller glidende overganger. 1 tillegg vil verkioyet en benytier, @y-pkologi ogleller
Metapopulasjons-okologi, avhenge litt om det er spesiclt artsdiversitel som er tema, eller om

det er levedvkugheten til en art som er spesielt akwelt.

Likevel foreslar vi at i smi-skala skogsdrift ned pa grunneier- eller grunneierlag-niva, sa vil
det kanskje vaere spesielt aktuelt a sorge for at drifta unngar 4 kutte av det som Kan
representere naturlige vandringsarer for fugler og dyr og dermed kommer i skade for & hindre
kontakt mellom sub-populasjoner. Slike vandringsarer kan trolig ivaretaes ved at en del skog
og vegetasion settes igjen, Klarer en i gjennomfpre detle noksa systematisk lokalt, si vil en
automalisk vgsa oppna et noksi sammenhengende nettverk av del-omrader regionalt, og som

imatekommer mye av inlensjonene bak metapopulasjons-teorien.
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Er slikt nettverk av del-omrader med innbyrdes kontakt gjennom gunstige vandrings-
korridorer kan bidra til 4 trygge overlevelsesevnen hos metapopulasjonen. Et eksempel pa
slike vandringsveger kan viere kantsoner mot myr og vassdrag, I tillegg kan ¢n da anta at en
slik skogstruktur ogsa vil gjere det lettere og planlegge i stor-skala-format fordi de
srunnleggende forutsetningene da vil veere til stede for optimal omrade-utnytielse hos arter

som eksempelvis har spesielle biotopkrav og et spredt utbredelsesmanster.

Vi har ovenfor nevnt verdien av a ha god oversikt over artsmangtoldet og artenes utbredelse
og forekomst i de omrddene hvor en driver skoghruksnering, og 1 tilgrensende omrader. Det
er imidlertid ikke alltid like enkelt & inneha slik oppdatert informasjon. Kanskje kan det
vurderes om ikke en viss faunakartlegging kan inkorporerers i skogtakseringen, eller at andre
typer fauna-takseringer som swrlig tjener skogbruket giennomferes. Imidlertid, ved fraver av
slik informasjon kan @y-pkologi-teorien og Metapopulasjons-teorien vere en nokkel ul
likevel i gjpre de riktige skogskjptsel-tiltakene overfor faunaen, Dette fordi de tester av
teoriene som er gjort indikerer at om en velger 4 folge de foringene som vir konklusjon legger
opp Lil, med hensyn til store nok omrader og kontakt mellom disse omradene, sa favoer en

trolig automatisk en betydelig del av faunaen.

Til stutt vil vi nevne noen ord som knytter sammen fauna- og floraforvaltning. Her vil det
viere hetydelige grad av prinsipielle likhet. Det som gjelder for fauna vil ogsa i hovedsak
gjelde for flora (og sopper) bide i farhold til @ypkologi og floramangfold sd vel som

metapopulasjonsteori og artenes tilstedevierelse og spredningsmulighet over tid.
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Appendix 1.

Liste over arter av vertebrater registrert 1 ullk omfang av fragmentert skog, og responsen hos
disse artene i henhold til levestedets grad av isolasjon. Hos de fleste artene ble det ikke
registrert betydelig forskjell 1 frekvensen av forekomst i forhold til hvor stor utstrekning det

var pi skogbestandet og hvor isolert det var (etter Rosenberg & Raphuel 1986).

Table 38 4 Assoranans {partial corrdlations, controlling for stand age and slevaticn| between vertebrate soscies and fragmentetion mazswes n Douglag- loeasts

1000+ha
Plat (n = 136 Stand |n = &6) plock [n = d&)
Distance Lengin Insular Adjecent  Percert  Tolad
woclaarcet  ofedge  Avea ingax harowood  clearcus  edge
Amphibians
Pacilic g=ird salamander [Deamptodon ensatugh ng ns + ot g ns ns bt
Rougn-skinnad nawl [Tanchd grandass) ns + u ng ns 5 T+
Ensating [Ensading sschoitn -= i 5 + 5 ns ns
Ded Nome salemander {[Pisthodon slongarus) - ng . ng ng s ns it
Westam toad (Buwlo boress) % ns ns [ ns As
Patille tres friog (Hyi regilta) it s ng ng s ns o+
Repmiss
Wesbeen fercy Srand (Soaiparug oodenang) ns % nE s ni s =
Sagabrush lizard [Scelaporis Jraciosus) + - ng ng ng ns b et
Westarn skik (Ewmedss skifoniaoug| ns 4 ns HH ns HH !
Sgutharn ateganar fzard (Germhonoius mufcarngius) ng g ns IH] Fates i s
Nartham albgator kmard (Berrhdnolus cosreus)| ns ns s ns ns s ns
Birds
Sharp-shiroed hawk [Aosioil siriafus) ng ns -+ ng ++ & - - L]
Blue grouse |Dendragapus odscurug| bk ns ns ns e - i
Aistted prouse {Sonass umbaius) 5 [ + 15 t+ ns s
Mountzin quail [0reortyx gicius) - + ne na ng ns -
Sporied awl (Sire pecsdaniais) ns I - ns ++ 1% s
Nomnem fygmy-owl (GiEuckium gnuma) -- += ng TR, e ns -+ s
Ao woodpetier [Weliiemss Jormivors) ns IF] EE ns + o+ it it
Fag-treasied sapsucker [Spmyrapicus rber) [ s ! % ke i3 i
Dowry woodpecker (Picoades fulescang) ++ s ng [} = na - -
Hairy wiodpecker |Ficooes vilasus) = | n3 s & i ng
Korthem Hicamr |Compies doraiug) s S ng & k= ng ns
Prlgatas wooapecker {yocapos piesis) m s + s t+ ns it
Diwe-sided fycatcher (Conapus Dovedls| -= + o+t (1 o ] ng ++ +
Wastarn wobdpewss (Conimes Samiciies) -- e+ ns + - 5 ns <k
Hemman's fycascher (Empadonar hammandi) ¥ b s 5 5 s ¢
Westarn Iycatchie (Empigmae i) - e ng + o+t - o+t B
Steder's @y [Cpanocins sieilam) ke s ns - s ns s
Comman raven (Conus o) n " it ns R + ng
Creslrl-hacsed Shickades (Parus mnescang| - s +r s L s ns
Ped-areasted nuthateh |Sits canasansis) e s ns s S s
White-breasted nulhazch {5ifta caralinensis) .- i R ns . -t = na
Brown creaper (Cennug dmencan) G i ns 53 i =+ & £
Howse wren |Trogiocyies aedan) = e ns + fi5; -k b FrE
Wintar wren [Trogiecles foghocyles) k. + ++ -- ns s Ay
Gildan-crownad kinglel (Reguius satapa) s 5 [ rr ot ns ng
Townsend's sclisaire. [Myadestss. (ownsengi) - -- s - ns ——m m——
Harmit thiush (Catbar guitafs) n i s I i s o
Amengan robin (Turdas migraanus) P ng . - + e
Solrary vieeo (Vimo salilanius) ns ns ns ns ns 13 &
Huson's vida (Wieg Mo s n& (11 s i ni Ak
Warding ren |¥iren gitvs) e T+ n X + = ns + 4
Orznga-crowned warbler (Véfmvwor oslat) M ne Fers ne n ng nE
Nagmally wartigr (Vermrd soboapiia) et % & s e s 3
Yeilow-nampail warbler {0androica comnas) ns ns na ng ns ng ns
Biack-throated gray warblor {Jondroica nigrescans) ng ns + = s 3 na ns
Harmil warbiar [Denaroicd declianieis ) ng % s ns s 4 [
Macilray's wamiar ((ormue Jnmis) - ne - b E ns +t s
\Wilson's warbler (Wilioniz pesiiz) S ++ Il R " EHFE b
Wostem tanager [Piraaga Advicana) -1 - ne ns E - -—
Autpus-sited towhes {Pipdn aryfhmphthamuszh -——- s s r+ s t+ r .
Dare-gyed pnco {Junca. fiysmais) ns ng s ne ne ns s
BrirwrPebadind cowied (Mokarivis aen ng ns ns vt ns (i3 -
Purpie fneh {Camodacs popues) ++ s bt ns ' b+
Ping sizion |{Cardusis pnush - ns ns a% s e ™
Black-heackd groshazt (Pheochons melanocanhals) PR R i o et Ziae =

a4



Appendix 2.

Forekomsten av 12 arter innenfor skogbestander 1 fem storrelseskategorier, Skoghestander <

20 ha hadde relativt liten forekomst av de wlv aktuelle artene (etter Rosenberg & Raphael
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Appendix 3.
For 16 stjernemerkede hekkende fuglearter viser sammenligningen av forekomsten innenfor
ulike omrader at de vket malbart 1 antall dess sterre kjerneomrdder var (etter Temple [956).

Table 43.1 Percentages of forest fragments in each of three size-classes that supported breeding
papulations of bird species

Percent ocourrence in fragments
of indicated size

0-10 ha 11-100 ha =100 ha
Species® (n-= 10} (m = 31) in = 8)
Red-headed woodpecker (Melanerpes erythrocephalus) a0 100 100
Downy woodpecker (Picoides pubescens) &0 04 100
Hairy woodpecker (Picoides villosus)® 50 a3 100
Northarn flicker (Colaptes auratus) 100 100 75
Pileated woodpecker {Dryocopus pieatus)® 4] 0 75
Eastern wood-pewee (Confopus wirgms) 80 7 100
Acadian flycatcher (Empidonax virescens)® ] g 75
Least flycatcher (Empidonax mmimus)” 10 B 75
Great crested fycatcher (Myfarchus crinitus) 100 160 100
Eastern kingbird (Tyrannus fyrannus) 10 ao 25
Blue jay (Cyanocitta cristata) 100 100 100
Biack-capped chickadee (Parus atricapifius) 90 94 101
Tufted titmouse (Parus bicolor)® 10 45 75
White-breasted nuthatch (Sitta carolinensis) 100 34 100
House wren (Troglodyles aedon) 100 100 as
Blue-gray gnatcatcher {Polioptila cagrulea)” ] 16 75
Veery (Catharus fuscescens)® 20 3z B8
Waod thrush (Hylocichia mustefing)® 40 65 100
American robin (Turdus migratoriug) 100 o 140
Gray catbird (Dumatella carolinensis) 100 100 160
Brown thrasher {Toxostoma rufum) 40 42 50
European stacling (Sturnus vulgaris) 80 48 75
Yellow-throated vireo (Vireo flavifrons)® 20 o4 100
Red-ayad vireo (Vireo olivaceus) a0 84 100
Chestnut-sided warbler (Dendroica pensylvanical® 0 B as
Cerulean warbler (Dendroica cerulea)” 0 16 100
Amengan redstart (Sefophaga ruficilia)® 0 0 75
Ovenbird (Seivrus aurocapillus)” 10 39 100
Mourning warbler (Oporomis philadelphia)® 0 ] 50
Caommon yellowthroat (Geothiypis [richas) 100 65 Ba
Hooded warbler (Wilsonta citring)® 0 0 B
Scarlet tanager (Piranga alivaces)” 20 100 100
Morthern cardinal (Cardinalis eardinalis) g0 100 100
Rose-breasted grosbeak (Pheuticus ludovicianus) a0 100 100
indigo bunting {Passerina cyanea) 100 100 100
Rufous-sided towhee (Pipile grythrophithalmus) 20 32 7a
Sang sparrow (Melospiza melodia) 50 48 S0
Red-winged blackbird {Agelaivs phoemicius) 100 100 4]
Commaon grackle (Jwiscalus quiscula) 100 100 100
Brown-headed cowbird (Molothrus aler) 100 100 100
Morthern ariole (lcterus gathila) pii| a7 7
American goldfinch (Carduelis trislis) 20 19 25
House sparrow (Passer domesticus) 40 23 50

i5pecies marked with an astensk are cansidered sensitive to fragmentation because the original data
showed significant differences |chi-sguare contingency table analyses, P < 0.03) in frequency of ocourrence
between size-classes of fragments.
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Appendix 4.

En sammenligning av forckomsten av 16 fuglearter sensitive til habitat-fragmentering 1 to
skoghabitat-gyer med ganske lik sterrelse, henholdsvis 39 og 47 ha. Formen pd den ene (39
ha) er slik at den ikke har noe egentlig skjermet kjerneomrade. mens formen pa den andre
skoghabitat-gva tillater et kjerneomride pa 20 ha ut i fra kriteriet om en buffer pa 100 m fra
kanten av kjerneomradet og ut til kanten pa selve totalomradet. 1 det ferste tilfellet hadde
ingen av de 16 artene etablert seg 1 omradet, mens i det andre tilfellet hadde seks av de 16

artene etablert seg.

Coefficient of determination (r%)?

Species Total-area model Core-area model

Hairy woodpecker 0.615 0.718
Pileated woodpecker (.892 0.994
Acadian flycatcher 0,949 0.984
Least flycatcher 0.928 0.986
Tufted titmouse 0.499 0.647
Blue-gray gnatcatcher 0.829 0.987
Veery 0.814 0.985
Wood thrush 0.698 0.766
Yellow-throated vireo 0.927 0.944
Chestnut-sided warbler 0.968 0,982
Cerulean warbler 0.947 0.992
American redstart 0.508 0.820
Ovenbird 0.948 0.994
Mourning warbler 0.949 0.982
Hooded warbler 0.897 0.992
Scarlet tanager 0.929 0974
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Appendix 6.

Oversikt over de samme studier som i appendix 5, men na rubrisert til hvilken taxonomisk

gruppe som ble studert og om utgangshypatesen for studiet ble stattel eller ikke (etter

Debinski & Helr 20000.
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Appendix 7.

Aktuelle web-adresser vedrorende temaet skogbruk og faunaforvaltning

Biodiversity Gopher

copher A muse Bio.corne L ed o TR abew this oopher

Biodiversitv Information Network

hipziwww bdtorg. brfhin2 Vhin2 | il

Braziliun Tropical Databases

hirgradiwwes bdtore, brfbdifenalish

Canadian Forestry Center

tupedfwww emrewhome/mrean-cls himl/

Center for World Indigenous Studies

hetpdfaww haleveon comPWDPAewisindo bl

Earthwatch

e dfwewow e . cheartw _hunlf

International Institute for Sustainbable linkages

hpffwwwembnet.mbueadlinkase!

Natural Resources Canada

hutpsfwww emmr.ci
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