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NINAs strategiske instituttprogrammer
1991-95

| perioden 1991-95 har NINA gjennomfart seks instituttprogrammer. Programmene,
som har bestatt av langsiktig og malrettet forskning, framkom gjennom en dialog
mellom NINA og Nasjonal komité for miljgvernforskning (NMF) under Norges all-
mennvitenskapelige forskningsrdd (NAVF). Som strategiske programmer har pro-
grammene vaert grunnleggende for opprettholdelse og videreutvikling av fagkompe-
tanse i NINA rettet mot miljgforvaltningen. Hensikten har vaert a styrke instituttets
fagkompetanse innen omrader der NINA tradisjonelt har vaert sterke, og & utvikle
kompetanse innen nye omrader der forvaltningen trenger naturforskning. Dette har
vaert gjort bade gjennom kompetanseoppbygging av egne forskere og ingenigrer og
rekruttering av nye medarbeidere, der dette har vaert ngdvendig og/eller gnskelig. |
programmene har man lagt vekt pa & publisere resultatene i internasjonale fora etter-
hvert som de har fremkommet, sa vel som & gjgre dem kjente i relevante, nasjonale
sammenhenger. P& denne maten har programmene veert vesentlige for & sikre insti-
tuttets stilling i markedet spesielt, og styrke var nasjonale kompetanse innen miljg-
forskning generelt.

De seks programmene har omhandlet innsjgers produktivitet, bevaring av gen-
ressurser, forurensningsgkologi, store rovdyrs gkologi, landskapsekologi og kyst-
gkologi. | tillegg har instituttet hatt et sjuende program om fritidsbruk av natur, som
er avsluttet tidligere. | en rekke pa seks rapporter gir vi herved en samlet fremstilling
av hovedresultatene s& langt. Forskning er imidlertid en langsiktig, intellektuell pro-
sess. Selv om feltarbeid og analyser nd i hovedsak er avsluttet, venter vi at nye publi-
kasjoner fortsatt vil komme, basert pa de studier som her er utfgrt. Fordi kunnskaps-
og kompetanseoppbygging er en kontinuerlig prosess, skal man ikke se pa disse
sluttrapportene som endelige, selv om de markerer en nyttig avrunding av arbeidet
sa langt.

Programmene har veert viktige i NINAs nasjonale og internasjonale forskningssamar-
beid, og forskere fra mange institusjoner og flere land har deltatt. Den gkonomiske
stgtten har ogsa veert flersidig. Mange av delprosjektene har fatt ekstern gkonomisk
stgtte, f.eks. fra forskningsrad, EU og/eller forvaltning, i tillegg til den statten som
har veert bevilget over programmene. Dette har gkt omfanget av prosjektene, og gitt
dem nyttig kvalitetssikring underveis, f.eks. ved sgknads- og framdriftsevaluering. |
tillegg har dette vaert med pa & sikre relevansen for samfunnet av den forskningen
som har vaert utfart, bade i nasjonalt og europeisk perspektiv. Denne flersidigheten
ved finansieringen har veert vesentlig for & gi prosjektene det volumet som har veert
ngdvendig for gjiennomfering av moderne miljgforskningsprogrammer i stor skala. Vi
mener dette er en god modell som viderefgres i de nye instituttprogrammene NINA
na har startet.

Det er vart hdp og tro at forvaltning og samfunn vil finne sluttrapportene nyttige og
interessante. @nsker man & ga dypere inn i enkeltresultatene, er det ved slutten av
hver rapport et appendiks der referanser til de separate studiene er gitt. Dette er
ment som inngangsport til videre fordypning i f.eks. metodikk, forsgksbetingelser
eller statistiske analyser. Enkeltarbeidene gir ogsé et bedre bilde av omfanget av
arbeidet som ligger bak denne oppsummeringen, og sikkerheten i de konklusjonene
som er trukket. Vi mener at dette kan vaere til god stette ved bruken av rapportene.

Det er med glede vi gir denne oppsummeringen av de enkelte programmene, og ret-
ter en stor takk til alle som har bidratt til 8 gjere dem vellykkede

Eivin Rgskaft
direktar
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Referat

NINAs strategiske instituttprogrammer 1991-95: Bevaring av
genressurser. - NINA Temahefte 9: 1-80

For & vurdere konsekvensene av menneskelige inngrep pa det
biologiske mangfoldet vil man ofte ha behov for & vurdere effek-
tene pa bestandsdynamikken til sma bestander. Dette represen-
terer en stor utfordring bade for forvaltning og forskning fordi
tilfeldigheter ofte vil ha en langt sterre betydning for bestands-
utviklingen i en liten enn i en stor bestand. Et viktig mal i insti-
tuttprogrammet har derfor veert & utvikle en teori som kan
benyttes til & beskrive dynamikken til sma bestander. En slik teori
vil vaere et viktig verktay til & vurdere konsekvensene av ulike inn-
grep for det biologiske mangfoldet.

Et problem i analyser av populasjonsdynamikken til sma bestan-
der er at begrepene ikke har veert entydig definert. Vi presen-
terer derfor presise definisjoner av to viktige typer stokastisitet.
Demografisk stokastisitet skyldes variasjon mellom individer i
deres evne til & reprodusere og overleve. Miljgstokastisitet er
bestemt av tilfeldige variasjoner som pdvirker alle individer i
bestanden likt pa et bestemt tidspunkt.

Teoretiske analyser viser at sjansen for at en bestand der ut i far-
ste rekke er bestemt av bestandsstarrelsen og vekstraten i be-
standen. Imidlertid kan sma bestander dg ut selv om vekstraten
er positiv forutsatt at den demografiske variansen eller miljgvari-
ansen er stor.

For & kunne foreta levedyktighetsberegninger utviklet vi en
metode for & estimere bade demografisk og miljestokastisitet fra
data. Denne metoden baserer seg pa data over antall avkom
som hvert enkelt individ rekrutterer til neste generasjon samt
informasjon om bestandssvingningene. Med utgangspunkt i slike
data kan man estimere bade demografisk varians og miljgvarians
sammen med effekten av tetthetsreguleringen pa vekstraten.

Denne metoden ble benyttet til & undersgke levedyktigheten av
kigttmeisbestanden i Wytham Wood utenfor Oxford, England.
Dette er en av verdens lengst studerte fuglebestander hvor indi-
vidbaserte data foreligger helt tilbake til 1947. Vekstraten i
bestanden var svaert hay, r = 0,97. Miljgvariansen (se) var signifi-
kant sterre enn 0 (0,0793 = 0,017(se)), mens den demografiske
variansen (sd) var stgrre (0,569 + 0,042). Z\rsvariasjonen i S, var
uavhengig av tettheten, mens s, avtok signifikant med gkende
tetthet. Forventet levetid av denne bestanden var sveert lang,
hele ~ 10" &r.

Analysene viste videre at den forventede levetiden til bestanden
avtok sterkt med avtagende bestandssterrelse. For en gitt be-
standsstarrelse gkte sjansen for at bestanden skulle dg ut sterkt
med en reduksjon i vekstraten. For en gitt vekstrate, sank bestan-
dens levetid med gkende miljgmessig og demografisk varians.

Arsvariasjonen i starrelsen til elgen i Vefsn var pavirket av bade
klima og bestandstetthet, samt endringer i kjennsforholdet i
bestanden. Innen en aldersklasse var det blant oksene en positiv
sammenheng mellom oksevektene to etterfalgende &r, men ikke
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to eller flere ar seinere. Haye vekter ble registrert etter tgrre og
kjglige somrer og i ar ved lav bestandstetthet. Dette kan forklares
ved at kjglige somrer gker tidsperioden med hgykvalitetsbeite,
mens lav tetthet medfarer en hay andel tilgjengelig beite til hvert
individ. | tillegg sank vektene med nedgangen i okseandelen i
bestanden, noe som kan skyldes at brunstaktiviteten, og derved
vekttapet, startet ved yngre alder, hvilket medferte reduserte
vekter hos eldre okser. En naer sammenheng mellom endringer i
kignnsforhold og tetthet gjorde det umulig & skille betydningen
pa vekten av disse to variablene. Kroppsvekten forklarte bare en
liten del av variasjonen i antall gevirtakker innen hver aldersgrup-
pe, mens maitemperaturen hadde positiv effekt pa gevirstarrel-
sen til eldre okser.

I mange tilfeller har man behov for a fjerne individer ogsa fra sma
bestander. Et slikt uttak ma skje pd en mate som minimaliserer
sjansen for at en uheldig hendelse skal opptre, f. eks. at bestan-
den der ut. Vare analyserer viser at den optimale strategien for &
oppna dette er & gjennomfare sakalt terskelhasting, hvor indivi-
der tas ut bare nar bestandsstarrelsen overstiger en viss terskel.
Starrelsen pa denne terskelen er bestemt av flere faktorer. F. eks.
ma man ha en hgyere terskel (naermere baereevnen) ved stor hgs-
tingseffektivitet, og nar miljgvariansen er stor. P4 samme maéte
ma man ved usikre bestandsanslag veere langt mer forsiktig med
a redusere bestandsstarrelsen gjennom hgsting enn i de tilfellene
hvor man kjenner bestandsstarrelsen relativt ngyaktig. | tilfeller
med usikre bestandsstarrelser foreslar vi en ny hgstingsstrategi,
proporsjonal terskelhasting. Dette innebaerer at nar den estimerte
bestandsstarrelsen er stgrre enn terskelen, haster man bare en
viss andel av den overskytende bestandsstarrelsen.

Ikke bare antallet individer, men ogsa hvordan uttaket er fordelt
pd kjgnn og alder kan ha betydning i vurderingen av langsiktige
effekter av hgsting pa en bestand. | de fleste skandinaviske elg-
bestander har man de seinere ar foretatt en kraftig dreiing av
avskytningen mot okser og de yngste aldersklassene. | en elg-
bestand i Vefsn-dalfaret ble det funnet en kraftig reduksjon i
slaktevektene til oksene gjennom den perioden hvor denne end-
ringen i avskytningspolitikk har foregatt. Spesielt blant de eldste
aldersklassene var vektnedgangen stor. En analyse av vektvaria-
sjonene i denne bestanden viste at lave oksevekter var korrelert
med bade haye tettheter og et skjevt kjgnnsforhold. For eksperi-
mentelt & etterprgve betydningen av skeive kjgnnsforhold ble det
igangsatt et forsgk der man pd gya Vega gikk inn og endret
kignns- og alders-sammensetning i en tilnaermet ujaktet elg-
bestand.

Vare teoretiske analyser viser at vekstraten er svaert bestemmen-
de for en bestands sjanse til & da ut. Levedyktigheten til en liten
bestand vil sannsynligvis vaere sterkt korrelert med de miljgfak-
torene som pavirker bestandsstarrelsen. Gjennom beregning av
elastisitets- og sensitivitetsindekser kan man sammenligne effek-
ten pa vekstraten av en gitt endring i en livshistoriekomponent
pa ulike stadier av livssyklusen. Disse analysene viser at vekst-
raten til sakalte overlevelses-arter (arter med stor overlevelse,
men med liten reproduksjonsevne) er sterkere pavirket av en
endring i voksen-overlevelse enn sdkalte hey-reproduktive arter
(f. eks. spurvefugler). Vekstraten til disse artene er i langt sterkere
grad pavirket av endringer tidlig i livet. De sdkalte riskutjevnings-
artene (f. eks. maker, vadefugl, dykkender) representerer en mel-
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lomting mellom disse to ekstremene. Kjennetegnet for denne
gruppen er lang livslengde, men relativt store kull. Dette er arter
tilpasset et variabelt miljg slik at de kan produsere et stort antall
unger i et fatall gunstige ar. For forvaltningen blir det derfor av
avgjerende betydning & sikre tilstrekkelige overlevelsesomrader
av hay kvalitet til overlevelses- og riskutjevningsartene.

Ulike former for menneskelige inngrep kan pavirke de demogra-
fiske egenskapene og den genetiske sammensetningen i en
bestand. Vi har spesielt konsentrert oss om effekter av habitat-
fragmentering og betydningen av introduksjoner for levedyktig-
heten til en bestand. Man har vektlagt eksperimentelle tilnaer-
minger. Flere av eksperimentene vil imidlertid ikke bli avsiuttet
far etter instituttprogrammets avslutning.

Teoretiske analyser av demografiske modeller har vist at habitat-
fragmentering kan ha store konsekvenser for levedyktigheten til
en bestand. Et problem med de fleste av disse modellene er at de
er basert pa biologiske forutsetninger som sjelden eller aldri er
oppfylt. Man antar f. eks. ofte at det er ingen demografiske for-
skjeller mellom delbestandene og at sjansen for kolonisering og
utdging er konstant. Som et grunnlag for & utvikle mer realistiske
modeller for & studere effekter habitatfragmentering, ble det
etablert et modellsystem bestdende av gybestander av graspurv
pa Helgelandskysten. Gjennom merking et stort antall individer
med unike kombinasjoner av fargeringer kunne man studere
hvordan populasjonsdynamikken pa de ulike ayene pavirket
hverandre. Et viktig resultat var at man innen et begrenset geo-
grafisk omrade fant store demografiske forskjeller mellom be-
standene. Slike forskjeller pévirket de seleksjonsprosessene som
virket innen bestandene. Konsekvensen for graspurven av inn-
grep i dette omradet ville derfor veere avhengig om hvilke type
bestander (»kilde —» eller »sluk-bestander») som blir bergrt.
Dette viser at kunnskap om fordelingen av demografisk variasjon
i tid og rom ofte vil veere av stor forvaltningsmessig betydning.

Et problem som ofte oppstar i konsekvensvurderinger av ulike
inngrep i landskapet er a skille betydningen av isolasjon fra effek-
ten av tap av areal. Det ble derfor igangsatt et hogstforsgk hvor
man i to omrdder med gammel granskog i Trendelag hogde ut
samme areal. | det ene omradet ble temmeret tatt ut pa noen fa
starre flater, mens i det andre omradet ble hogsten foretatt pa
mange sma flater. Ved & sammenligne endringer i artsdiversitet-
en hos en rekke grupper i de gjenvaerende teigene med gammel-
skog i hver av de to forsgksomradene vil man kunne separere
effekten av areal og isolasjon pa det biologiske mangfoldet. |
dokumenteringsdelen ble det samlet mer enn 50.000 individer
med biller fordelt pad 316 arter. Innsamlet materiale inneholdt
ogsa 15 tegearter, og 39 arter med edderkopper er funnet. Mer
enn 50.000 individer av parasittveps fra 20 familier ble ogsa inn-
samlet. 49 fuglearter ble registrert, mens 95 arter med karplan-
ter, 101 mosearter og 6 lavarter ble identifisert.

Oppsplitting av bestander i mindre enheter kan ogsa ha negative
genetiske konsekvenser. Undersgkelser av den genetiske variabili-
teten hos fjellrev viste langt mindre variasjon hos de norske stam-
mene sammenlignet med de sterre arktiske populasjonene. Dette
viser sannsynligvis at den norske fjellrevens genetiske variabilitet
har blitt redusert gjennom innavl og drift fordi den na bare fins i
mindre isolerte bestander. Denne forklaringen stgttes ogsa av

genetiske analyser som viser svaert liten utveksling av genetisk
materiale mellom de ulike bestandene.

Oppdrettslaks opptrer i stort antall i naturen. Et interessant
sparsmal er hvilke genetiske effekter det har nar utsetting og
rgmming av oppdrettsfisk farer til gkt immigrasjon av ikke-sted-
egne individer. De ville laksebestandene er arvemessig (genetisk)
forskjellige. Forskjellene mellom lokale bestander tyder pa at den
genetiske utvekslingen mellom dem er begrenset, noe som stat-
tes av merkeforsgk. Genetiske undersgkelser av enzymkodende
gener og DNA-fragmenter, viser at oppdrettsiaksen er genetisk
forskjellig fra vill laks - til og med fra villaksbestander den er
grunnlagt pd. Blant annet har oppdrettsiaksen tapt genetisk
variasjon i forhold til vill laks. Gytesuksessen til remt oppdretts-
laks er begrenset, men forsgk viser at den kan krysse seg med vill
laks og etterlate seg avkom i naturen. De langsiktige genetiske
effektene av dette er at villaksen blir mer og mer lik oppdretts-
laksen. Erfaringer fra tidligere utsettinger av laksefisk tyder pé at
dette vil f& uheldige konsekvenser for villaksbestandene.

Betydningen av langvarig isolasjon kan muligens forklare at de
norske og svenske bestandene av den sjeldne sommerfuglarten
Parnassius mnemosyne generelt var mindre variable enn de fleste
bestandene fra sentrale deler av utbredelsesomradet (franske
Alper). Genetisk lite variable bestander av arten fins perifert i
utbredelsesomradet i Nord-Europa (f. eks. Tafjord) og i Mellom-
Europa (f. eks. Galbe i de franske Pyrenéer). De minst variable
bestandene som ble undersgkt var imidlertid fra to svenske
omrader (Blekinge og Uppland), hvor en sterk og vedvarende
reduksjon i bestandsstarrelsen, snarere enn langvarig isolasjon, er
hovedarsaken til den lave genetiske variasjonen. Dette under-
streker betydningen av bade isolasjon og drift for den genetiske
variabiliteten.

Sommerfuglarter opptrer ofte i smd, delvis isolerte bestander.
Vanligvis er det menneskelige inngrep som har fert til at bestan-
dene har blitt isolert i stadig feerre og mindre bestander. Men
noen arter, slik som mnemosynesommerfuglen, ser ut til & ha
overlevd i hundrevis av ar i et naturlig fragmentert landskap
skapt av sngskredene i bratte vestlandsdalsider. Mnemosyne-
sommerfuglen er fulgt med fangst-gjenfangst metoden i Sunn-
dalen i perioden 1988-1996. Bestanden gjennomgikk store
svingninger i individantall i lgpet av undersgkelsesperioden. Ut-
viklingen var imidlertid ikke den samme i alle delbestandene
innen Sunndalen. Mens den nederste og gverste delbestanden
nesten forsvant rundt 1995, var svingningene i antall mye mer
avdempet i de midtre bestandene.

Genetisk analyse av mnemosynesommerfugl er gijennomfart med
elektroforeses av 20 enzymkodende gener hos bestander i
Sunndalen, Tafjord og Veitastrond. Graden av genetisk variasjon
(heterozygositet) er sterst hos bestanden i Sunndalen og minst
hos den i Tafjord. Bestanden i Sunndalen bestar av flere delbe-
stander som viser store innbyrdes genetiske forskjeller. Enda star-
re genetiske forskjeller fins mellom bestandene i Sunndalen,
Tafjord og Veitastrond, som neppe utveksler individer i dag. |
Sunndalen er det for det meste god overensstemmelse mellom
resultater fra feltundersgkelser og fra den bestandsgenetiske
analysen nar det gjelder overflyging mellom nabobestander av
mnemosynesommerfugl. Awik mellom felt- og genetikk-resul-
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tater kan muligens forklares ut fra historiske arsaker. Ved a sam-
menligne resultatene fra mnemosynesommerfuglen med under-
sgkelser vi har gjort pa apollosommerfuglen, finner vi at apollo-
sommerfuglen er mindre genetisk variabel.

Levedyktigheten til mnemosynesommerfuglen i Sunndalen ma
sikres gjennom forekomsten av en mosaikk av en rekke naturlige
og menneskeskapte lokaliteter med egnet habitat. Vegmyndig-
heter og aktgrer i skogbruk og jordbruk ma informeres og invol-
veres i forvaltningen av denne landskapsmosaikken. Genetisk
variasjon hos P. mnemosyne kan bare bevares ved a sikre leve-
dyktigheten til flere bestander, bade pa mikrogeografisk niva
(Sunndalen) og pa makrogeografisk niva (Norge). Muligheter for
naturlig overflyvning mellom etablerte delbestander er viktig.
Dette sikres ved at det finnes et nettverk av lokaliteter som -
ihvertfall fra tid til annen - inneholder gode mnemosynehabitat.

Dobbeltbekkasin er en av de Vest-Europeiske fugleartene som
har vist starst reduksjon i utbredelse og bestandsstarrelse i lgpet
av den siste 100-150 ars perioden. Den vestlige restpopulasjonen
av arten har na sin hovedforekomst i fjellomradene i Skandinavia.
Her finner vi nd arten bare hekkende i omrader langs tregrensa
der det er rikt jordsmonn og der det dermed kan finnes habitater
med hgye tettheter av deres viktigste fade (meitemark). Dette
medfarer at arten har en fragmentert utbredelse. Den sterke til-
bakegangen av dobbeltbekkasin i Vest-Europa like fgr arhundre-
skiftet kan forklares med gkt menneskelig utnyttelse av nzerings-
rike naturtyper som dobbeltbekkasinen er avhengig av i hekketi-
da. | tillegg hadde trolig jakt pa hekkeplassene en negativ pavirk-
ning pa bestandsutviklingen. Dobbeltbekkasinen viser stor trohet
til hekkeplassen, de lokale populasjonsvariasjoner kan vaere store
og en liten andel av hannene deltar i reproduksjonen. Dette er
faktorer som gker mulighetene for tap av genetisk variasjon via
tilfeldige prosesser, noe som ogsa kan ha virket negativt inn pa
artens bestandsutvikling. [ tillegg til kunnskap som er nadvendig
for forvaltningen av dobbeltbekkasin bistar denne undersgkelsen
0gsa med generell kunnskap om prosesser ved bestandsreduk-
sjoner for arter som har en atferd som gjgr dem seerlig utsatte
for tap av genetisk variasjon.

Introduksjon av fremmed genetisk materiale er en viktig trussel
mot det genetiske mangfoldet. Spesielt i smé& bestander kan f .
eks. introduksjon av genotyper som er lite tilpasset det lokale mil-
j@ fare til at bestandens sjanse til & overleve blir redusert. Vi stu-
derte slike effekter i to modellsystem, graspurv og laks. Begge dis-
se undersgkelsene viser at etablering av fremmed genetisk mate-
riale lett kan skje i en bestand og at naturlige bestander ikke har
noen sterk evne til & rense ut fremmede gener f. eks. giennom
seleksjon. Derimot ser det ut at tilfeldigheter spiller en stor rolle
om fremmed genetisk materiale skal bli introdusert i en bestand.

Emneord: Levedykighetsanalyser, tid til utdging, habitatfragmen-
tering, stokastisk miljg, introduksjoner, tap av genetisk variabili-
tet, optimal hgsting.

Bernt-Erik Saether, Zoologisk Institutt, Norges Teknisk-Natur-
vitenskapelig Universitet, N-7034 Trondheim.

Bror Jonsson, Norsk institutt for naturforskning, Dronningensgt.
13, Postboks 736 Sentrum, N-0105 Oslo.

Abstract

NINAs Strategic Institute Programmes 1991-95: Conservation
of genetic resources. - NINA Temahefte 9: 1-80

In order to evaluate the consequences of different human acti-
ons on biodiversity, one often needs to study the impact on the
dynamics of small populations. An important aim in the institu-
te programme was to develop a theory that can be used to stu-
dy fluctuations of small populations that are strongly influen-
ced by stochastic variation.

A problem in analyses of the dynamics of small populations is
that the concepts are not precisely defined. We introduce defi-
nitions of demographic stochasticity (i.e. differences among
individuals in reproductive success and survival) and environ-
mental stochasticity (i.e. stochastic variation that has a similar
effect on all individuals at a given time).

Theoretical analyses show that the probability of population
extinction is mainly depended on the growth rate and size of
the population. In addition, even a population with a positive
growth rate can go extinct if the demographic or the environ-
mental variance are sufficient large.

We developed a method for analyses of population viability
that is based on estimating the parameters from data on indivi-
dual variation in reproductive success and survival. This method
was used to examine the viability of the great tit population in
Wytham Wood outside Oxford, England. The population
growth rate was high, r = 0.97. The environmental variance (se)
was significantly greater than 0 (0.0793 + 0.017(se)), whereas
the demographic variance (sg) was larger (0.569 + 0.042). The
expected lifetime of the population was very long, ~10'°
years. The time to extinction decreased with decreasing size
and growth rate of the population. Furthermore, increasing
demographic and environmental variance also reduced the
expected lifetime.

In many cases there is a need to remove individuals even from
relatively small populations. In order to minimise the risk of
extinction, such a removal should be done by threshold harves-
ting, i.e. individuals are removed only when the population size
exceeds a certain threshold. This threshold is strongly influen-
ced by the population growth rate, the environmental stochas-
ticity and the harvesting efficiency. When the population esti-
mates are uncertain, we recommend that proportional thres-
hold harvesting is practised. Such a strategy means that only a
certain proportion of the individuals above the threshold is
removed or harvested

An analyses of long-term changes in several phenotypic charac-
teristics of moose in a intensively hunted population in nor-
thern Norway show that harvest may affect the distribution of
the phenotypic traits in the population. A change in the sex
ratio by selectively hunting bulls was associated by a reduction
in the mean carcass weight, especially among the oldest age-
classes. However, it was not possible to distinguish the effects
of an increase in population size from the effects of a change
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in sex ratio. In order to experimentally examine the effects of
such a change in sex ratio on moose bull characteristics we
changed the sex ratio in an almost unhunted moose population
on the island of Vega in northern Norway.

Theoretical analyses show that the population growth rate is
one of the most important variables determining the risk of
extinction. Using a Leslie matrix model, a comparative study of
how the sensitivity of avian population growth rates is affected
by changes in different life history traits suggests that the spe-
cies can be divided into three different groups. The population
growth rate of survival species (species that have a long life
expectancy when sexually mature, but has a low clutch size) is
most strongly affected by variation in the adult survival rate,
whereas variation in the fecundity rate shows the most strong
influence on high-reproductive species. The bet-hedging speci-
es are species with a relatively long life expectancy but also a
large clutch size so that a large number of offspring are produ-
ced in some occasional good years. It must be a central mana-
gement goal to secure a high adult survival rate for survival and
bet- hedging species, for instance by securing a sufficient
amount of survival habitats during the non-breeding part of
the year.

Different forms of human activities can affect the demographic
characteristics and the genetical composition of a population.
In this programme we have especially studied the effects on
population viability of fragmentation and introductions. We
have emphasised an experimental approach. However, the
results of several of the experiments will first be reported after
the end of this programme.

Theoretical analyses of demographic models have shown that
habitat fragmentation may strongly affect population viability.
A problem often encountered in these analyses is that they are
based on assumptions that are rarely or never fulfilled in real
populations. As a foundation for the development of more rea-
listic models, we initiated a study of the dynamics of island
populations of house sparrow at the coast of Helgeland based
on an extensive colour-ringing of individuals. Large differences
were found in the demographic characteristics of the island
populations even within such a restricted area. These differen-
ces influenced in turn the selective processes acting within the
populations. Thus, identification of »source populations» which
act as a source of immigrants to surrounding areas is likely to
be very important when predicting the consequences of diffe-
rent human actions.

A problem often encountered when assessing the consequences
of habitat fragmentation is to separate the effects of reduction
in population size from increased isolation. An experiment was
therefore initiated where an old-growth spruce forest was cut in
two different ways. In one part, a certain area was removed by
clear cutting. In another part, the same total area was cut but
was distributed among several small clear cuttings. This is a
long-term experiment where the results will be reported after
the termination of this programme. At present about 50 000
specimens of beetles (Coleoptera) representing 316 species
have been sampled. The samples also include 15 species of bugs
(Heteroptera) and 39 identified species of spiders (Araneae). A

considerable part of the Hymenoptera parasitica, more than
50000 individuals, have been sorted to 20 families. 49 species
of birds were recorded. 95 species of vascular plants, 101 spe-
cies of mosses and 6 lichens were found.

Fragmentation of populations in smaller units may also have
negative genetical consequences. Reduced genetic variability is
now recorded in several Norwegian arctic fox populations, pro-
bably due to a decreased exchange of individuals between
populations. Law in Norway protected the arctic fox in 1930. It
spite of its long lasting protection, there is no indications of
recovery. We therefore wanted to compare the genetic variabi-
lity in remnant Norwegian populations to the variability found
in larger and healthy populations. Tissue samples from Norway
was compared to samples from Svalbard, Kola Peninsula and
Taimyr. DNA fingerprint analysis gave a total of 13 interpreta-
ble bands within a molecular weight of 20- 3 kb. Nuclear varia-
bility, expresses by the S, index, was 0.53 at Dovrefjell and 0.50
in Bargefjell (Norway). This is significantly higher compared to
the arctic areas Svalbard (0.27, Kola Peninsula = 0.32 and 0.39
on Taimyr). Sequencing of mt-DNA revealed a total of two
haplotypes in the Norwegian materials. This is less than Taimyr
(8), Kola Peninsula (5) and Svalbard (8). We conclude that the
genetic variability in the Norwegian material are significantly
depleted compared to the arctic populations. The applied met-
hods might serve as a tool for a future monitoring programme
of the genetic variability in the arctic fox population.

Long-term isolation may explain the reduced genetic variability
recorded among the Norwegian and Swedish populations of
the rare butterfly Parnassius mnemosyne compared to the
genetic variability of populations in the central parts of its dis-
tributional range (French Alps). However, reduction in populati-
on size due to landscape alterations may also be an important
cause for reduction in genetic variability in some populations.

Butterflies often occur in small, partially isolated populations.
Usually, human activities are to blame for populations beco-
ming isolated in ever fewer and smaller habitat patches.
However, some species appear to have survived for hundreds
of years in naturally fragmented landscapes. The Clouded
Apollo Parnassius mnemosyne inhabits habitat patches created
by avalanches on steep, valley slopes in the western part of
Norway. This species has been monitored using mark-recapture
methods in Sunndal during the period 1988-1996. The popula-
tion has undergone large fluctuations in total number of indivi-
duals during the study period. However, population trends dif-
fered among sub-populations within Sunndalen. Whilst the
sub-populations at either end of the valley were reduced
almost to zero in 1995, the variation was much less severe in
central populations.

Genetic analyses have been conducted on Clouded Apollo from
populations in Sunndal, Tafjord and Veitastrond, using enzyme
electrophoresis of 20 enzyme-coding genes. The degree of
genetic variation (heterozygosity) is greatest for the population
in Sunndal and least for that in Tafjord. The population in
Sunndal comprises several sub-populations, between which the-
re is a relatively high degree of genetic differentiation. Even gre-
ater genetic differences exist between populations in Sunndal,
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Tafjord and Veitastrond, which almost certainly do not ex-
change individuals today.

In Sunndal there is, for the most part, good agreement between
data from field studies and that from the analysis of population
genetics, regarding flights between neighbouring populations
of Clouded Apollo. Discrepancies between field and genetic
data can possibly be explained by historical factors.

Comparing the results from Clouded Apollo studies with work
we have conducted on Apollo P. apollo reveals that Apollo is
generally less genetically variable than the Clouded Apollo.
Apollo shows considerably less genetic differentiation between
populations. This also applies to Apollos from Gjende which,
according to the literature, may represent a different sub-speci-
es, P. apollo jotunensis. Our results indicate that these Apollos
hardly represent more than a local population of the same sub-
species as otherwise found in Norway.

The viability of the clouded apollo in Sunndal must be protected
through the maintenance of a mosaic of natural and man-made
localities of suitable habitat types. The road authorites and inter-
ested parties in forestry and agriculture must be informed and
involved in the management of this landscape mosaic. The
Clouded Apollo’s genetic variation can only be preserved
through ensuring the viability of several populations, both on
the micro-geographic scale (Sunndal) and the macro-geographic
scale (Norway). The potential for natural dispersal between esta-
blished sub-populations is important. This can be ensured
through the presence of a network of sites which - at least from
time to time - contains good Clouded Apollo habitat.

Large numbers of hatchery reared Atlantic salmon are introdu-
ced in nature. An interesting question is what happens when
intentional and accidental releases of cultured fish increases the
immigration of non-native individuals into wild populations.
Wild populations of Atlantic salmon are genetically different.
The differences suggest that the genetic exchange between
populations is limited, a finding which has support in tagging
studies. Genetic analyses of enzyme coding genes and DNA
fragments show that cultured (farmed) salmon are genetically
different from wild salmon — even from populations they were
based on. Loss of genetic variation is one difference. The repro-
ductive success of escaped farmed salmon is rather limited, but
experiments show that they can spawn with wild fish and leave
offspring in nature. The long-term genetic effects are that wild
salmon will become increasingly similar to farmed salmon.
Experience from previous releases of non-native populations of
salmonid fishes, suggests that this will have negative conse-
quences for the viability and productivity of wild populations.

The West-European great snipe population has experienced a
dramatic population reduction in number during the latest 100-
150 years. At present this species constitutes a fragmented
population that are mainly breeding in mountain areas in
Scandinavia, where it inhabits rich habitats along the tree line.
There, high densities of its main food type, earthworms, are
found. Causes for its decrease in population size are: (1)
Increased human exploitation of the rich habitats that great sni-
pes need for breeding. (2) Hunting during the breeding season.

8

(3) A vulnerable reproductive biology. Great snipes show high
fidelity to their breeding sites, only a few males take part in
reproduction, and population sizes are some years very low.
Combined with its fragmented distribution these three causes
increase the chance for loss of genetic variation throughout sto-
chastic processes. The present study gives general knowledge
about processes working during population reduction for speci-
es with a behavioural traits that make them particularly vulner-
able for loss of genetic variation.

Introduction of alien genes is an import threat against the biodi-
versity. In particular in small populations such introductions may
reduce the degree of adaptation to the local environment. We
studied such effects in to model system, Atlantic salmon and
house sparrow. Both studies show that alien genes could easily
be established in a wild population and little »self-cleaning»
effects were present for instance due to strong directional natu-
ral selection.

Key words: Population viability analysis, time to extinction, habi-
tat fragmentation, environmental stochasticity, loss of genetic
variability, optimal harvest, introductions.

Foto: Per Jordhay
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Instituttprogrammet

Instituttprogrammet
«Bevaring av genressurser»
har vaert konsentrert om
falgende problemstillinger:
¢ Smé bestanders biologi.
For & kunne forutsi tempo-
reer utvikling i biologiske
mangfold er det viktig

a kunne beskrive dyna-
mikken til sma bestander.
Dette krever kunnskap
betydningen av forskjellige
typer variasjon (stokastisitet)
for bestandsutviklingen.

Et viktig siktemal for
instituttprogrammet har
veert & utvikle modeller der
stokastisitet er inkludert.
Videre har man forsgkt

a utvikle metoder for &
estimere variabler som inn-
gar i disse modellene.

o Effekter av hesting.
Tradisjonelt har hgstings-
biologien veert opptatt av &
utvikle metoder for & maksi-
malisere utbyttet som kan
hgstes av bestanden i form
av biomasse eller annet
verdifullt materiale.
Modellene som har veert
benyttet har ofte forutsatt et stabilt miljg og svaert gode
kunnskaper om bestandenes egenskaper. Gjennom insitutt-
programmet har man imidlertid dokumentert at stokastisk
variasjon i miljget spiller en stor

rolle i populasjonsdynamikken til viktige viltarter som for
eksempel elg. Teoretiske analyser viser at man i slike tilfelle bar
benytte nye prinsipper for beskatningen, som f.eks. terskel-
hgsting, det vil si at man kan hgste den delen av en bestand
som overstiger en viss bestandsstarrelse. Et annet viktig
problem som faelger av hasting, er at vi kan endrebestandenes
sammensetning og struktur nar vi haster. Instituttprogrammet
har fokusert spesielt pa effekter av & dreie kjgnnssammen-
setningen og alderssammensetning i norske elgbestander.

e Effekter av bestandsfragmentering. @deleggelse og opp-
splitting av habitater er en av de starste truslene mot

Fotos Rer Jordhoy

biologiske mangfold.

Et sentralt siktemal i
prosjektet har veert &
dokumentere populasjons-
genetiske og demografiske
effekter av fragmentering i
noen grundige studerte
bestander.

o Effekter av etablering.

I dag kan vi i bare liten
grad forutsi hvorvidt nye
individer vil etablere seg i
en bestand og de gkolo-
giske konsekvensene av en
eventuell etablering.
Denne problemstillingen
har derfor vaert behandlet i
dette instituttprogrammet.
e Karakterisering av truede
0g sérbare arter.

Ofte ma forvaltningen
foreta avgjgrelser pa et
begrenset datagrunnlag.

| dag mangler vi for
eksempel kunnskap om
karakteristiske kjennetegn
ved truede og sarbare
arter. P& generelt grunnlag
er det derfor vanskelig

a kunne gi tilrédinger om
forvaltningsmessige tiltak
vedrarende slike bestander. Generelle prinsipper for forvalt-
ningen av slike arter har derfor veert et sentralt tema i insti-
tuttprogrammet.

Som det framgar av de fem problemomrédene som er
presentert ovenfor, har insituttprogrammet fokusering i stor
grad vaert pa gkologiske relasjoner pa bestandsniva.
Interaksjoner mellom arter har bare i liten grad veert berart.
Dette er en bevisst prioritering som har sammenheng med
sammensetningen | NINAs faglige kompetanse. | denne
rapporten gir vi et sammendrag av de viktigste resultatene fra
instituttprogrammet som til na er framkommet.

Flere prosjekter er imidlertid enna ikke avsluttet. For disse er
presentasjonen av forelepig karakter, og hovedresultatene vil
forst foreligge etter at denne rapporten er trykket.
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' Sma bestanders biologi

Bernt-Erik Saether og Steinar Engen

Forhold som pavirker en bestands sjanse til 3 de ut kan esti-
meres pa bakgrunn av langsiktige undersgkelser av variasjo-
nen i bestandstetthet og individenes livshistorie. Slike data-
sett viser at variasjoner i bestanders tetthet, pa grunn av
demografiske og miljemessige forhold, kan veere stor. For-
staelse av populasjoners dynamikk forutsetter gode kunn-
skaper om demografiske og miljgmessig varians.

2.1 Innledning

Hva gjer sma bestander spesielle? Hvorfor kan vi ikke behandle
bestander med et fétall individer p4 samme mate som bestander
med tusenvis av individer? Det spesielle med sma bestander er
ferst og fremst at tilfeldigheter spiller en langt sterre rolle for
bestandsutviklingen enn i store bestander. Effekten av tilfeldige
(stokastiske) hendelser ma derfor bygges inn i modeller for
bestandsutviklingen til sma bestander.

-
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Foto: Per Jordhoy
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Betydningen av tilfeldige hendelser for bestandsutviklingen er
illustrert i figur 2.1. Vanligvis har populasjonsbiologene veert
opptatt av & beskrive endringer i den gjennomsnittlige bestands-
stgrrelsen fra et tidspunkt til et annet. Man har brydd seg lite om
variasjonen omkring dette gjennomsnittet. Dersom tilfeldige hen-
delser har betydning for bestandsutviklingen, vil imidlertid be-
standsst@rrelsen bare vaere naer den gjennomsnittlige med en viss
sannsynlighet. Man ma derfor forutsi fordelingen av bestands-
starrelser etter et gitt tidsrom ¢, hvilket er mye mer komplisert
enn kun & beregne gjennomsnittet. | noen tilfeller vil denne for-
delingen ha liten spredning, i andre tilfeller stor. Som bevarings-
biologer er vi spesielt opptatt av & kunne estimere sannsynlighe-
ten for at en bestand skal bli utslettet. Dette skjer nar bestands-
starrelsen er lik O for en art med ukjennet formering, og nar den
er lik 1 for en bestand med kjgnnet formering. Kjenner vi forde-
lingen til bestandsstarrelsen N ved tid ¢, kan vi beregne sannsyn-
ligheten for at bestanden der ut, hvilket er sannsynligheten for at
N=1.
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2.2 Bestandsanalyse

2.2.1 Deterministiske og stokastiske
bestandsmodeller

For & forenkle analysen, antar vi en deterministisk bestandsmo-
dell der alle individer er like, som vokser med en konstant vek-
strate r per individ og hvor veksten stopper nar bestandssterrel-
sen N kommer opp til baereevnen K. Dette innebaerer at

dN [rN for 1< N<K

dt 0 for N=K

For en startbestand N, mellom 1 og K vokser bestanden ekspo-
nentielt med tiden t slik at N(¢)= N,e” = N,A', hvor \ er den
faktoren bestandsstarrelsen mulitipliseres med hvert ar; r er den
naturlige logaritmen til X (r = In\). Selv om funksjonen (2.1)
beskriver en svaert forenklet bestandsmodell, illustrerer den like-
vel generelle egenskaper ved bestandsdynamikken til sma
bestander.

Sjansen for at en slik bestand vil dg ut, er bestemt av vekstraten
r. Nar r > 0, vil bestanden overleve i uendelig lang tid. Ved positi-
ve vekstrater (r > 0) vil bestanden vokse til K og deretter holde
seg pa denne bestandsstarrelsen, mens bestanden vil vaere stabil
pa utgangsbestandens starrelse nar r = 0. Dersom r er negativ, vil
derimot bestanden dg ut (Seether & Engen 1997). Starter vi pa
baere-evnen K er tiden dette vil ta (d.v.s. tiden det tar til N =1)
eksakt lik T(K) = - (InK) /r. 1 en slik modell vil tiden til utdging gke
med logaritmen til starrelsen av utgangsbestanden, som i dette
tilfellet er lik K.

Lar vi tilfeldige hendelser pavirke bestandssterrelsen, ma vi
utvikle en stokastisk modell. Stokastisiteten kan veere av tre for-
skjellige typer: (1) Demografisk stokastisitet, dvs variasjon som
skyldes tilfeldige forskjeller som opptrer mellom individer i deres
evne til & reprodusere eller overleve (May 1974, Schaffer 1981).
Effekten av demografisk stokastisitet pa populasjonsveksten er
stgrst ved smé& bestandsstarrelser fordi betydningen av individu-
elle variasjoner vil utviskes nar bestandsstarrelsen gker. (2)
Miljgstokastisitet eller variasjon som kommer fra sma eller
moderate svingninger i miljget, og som pavirker fadsels- eller
dadsraten til alle individene i bestanden likt (May 1974,
Goodman 1987a, Lande 1993). En viktig arsak til miljgstokastisi-
tet er forskjeller mellom ar. | motsetning til demografisk stokas-
tisitet er miljgstokastisitet viktig bade i sma og store bestander.
(3) Katastrofer er stokastisitet pa grunn av store miljgendringer
som resulterer i en kraftig reduksjon av bestandsstgrrelsen. Pa
samme mate som miljgstokastisitet vil betydningen av katastro-
fer avhenge av bestandsstarrelsen (Lande 1993, Mangel & Tier
1993, 1994). Det er en glidende overgang mellom katastrofer
og miljgstokastisitet. Sveert stor miljgstokastisitet vil ha omtrent
samme effekt som moderat store katastrofer.

Det neste steget er & undersgke hvordan disse formene for tilfel-
dig variasjon pavirker bestandens sjanse til & overleve over lang
tid, slik at vi kan bestemme hvilke forhold som vil ha sterst
betydning i forvaltningen av bestandene (Lande 1993).

q a) Deterministisk
10 ] modell
8
6 : 8
47 @
B2
e
o
E T T
a
2
8 b) Stokastisk
§ 12 | modell
10 ]
8 =
6
4] @
2 ]
0
T
t t+1
Figur 2.1

Sammenligning av bestandsutviklingen i (a) en deterministisk og
(b) en stokastisk populasjonsmodell. | den deterministiske
modellen beskrives bestandsutviklingen eksakt fra t til t + 1. /
den stokastiske bestandsmodellen kan bestanden etter tid t +1
ta alle verdier representert i seylediagrammet med en sannsyn-
lighet gitt ved hayden pa seyla. | det lange lep vil likevel begge
modellene i dette tilfellet gi den samme bestandssterrelsen etter
tid t + 1. Det marke feltet i saylediagrammet representerer
sannsynligheten for at en kjennet bestand vil de ut, det vil si nar
bestandsstarrelsen N < 1. - A comparison of the population fluc-
tuations in (a) a deterministic and (b) a stochastic model. In the
deterministic model the population development from time t to
t+1 can be described exactly. In the stochastic population model
the population size at time t+1 is given by the distribution
shown by the columns. The shaded part of the columns give the
probability that a sexual population will go extinct, i.e. when the
population size N< 1.

2.2.2 Tiden til utdeing

La oss benytte bestandsmodell (2.1) og anta at bestandsveksten r
er liten. Vi kan da benytte resultater fra matematikkens teori om
diffusjonsprosesser til & beregne den gjennomsnittlige tiden til
utdaing, T, for en bestand som er pa baerevnen K. Vi vil farst stu-
dere effekten av demografisk stokastisitet, deretter miljgstokasti-
sitet og til slutt betydningen av katastrofer.

2.2.2.1 Demografisk stokastisitet

| en bestand hvor all vilkérlig variasjon skyldes demografisk sto-
kastisitet, kan vi anta at bestandens vekstrate, r; er en stokastisk
variabel med gjennomsnitt ¥ og varians Vi, /N. Her er V den
demografiske variansen. En av de viktigste forskjellene mellom
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en deterministisk og en stokastisk bestandsmodell kan illustreres
ved & undersgke bestandsutviklingen ndr den gjennomsnittlige
vekstraten er lik null (=0). | en deterministisk modell vil
bestanden holde seg stabil pd den bestandsstarrelsen vi startet
med. | en stokastisk modell hvor fremdeles #=0, men med
demografisk stokastisitet, vil vi likevel oppleve svingninger i
bestandsstarrelsen. Starrelsen pd disse svingningene vil vaere
bestemt av hvor stor den demografiske stokastisiteten er.

N&r den gjennomsnittlige vekstraten, 7, er stgrre enn null vil
gjennomsnittstiden til utdging for en bestand med demografisk
stokastisitet gke tilnaermet eksponentsielt med baereevnen

2r
(eksponent 7~ for store K). Mer interessant er det & betrakte hva
d

som skjer nar = 0. Igjen avhenger T av K, men gker T linezert
med K. Nar bestanden avtar (¥ <0), f&r vi nesten det samme
som i en deterministisk modell uten stokastisitet. Tiden til
utdging aker proporsjonalt med logaritmen til baerevnen K.

Dette viser at i en bestand med demografisk stokastisitet vil sjan-
sen for at bestanden blir utslettet i stor grad vaere bestemt av
baerekapasiteten, K. Nar K gker, gker tiden til utdging kraftig,
selv ndr den gjennomsnittlige vekstraten er negativ. Vi kan derfor
se bort fra demografisk varians ndr K overstiger en viss verdi.

2.2.2.2 Miljestokastisitet
Kaller vi miljgvariansen V,, kan variansen til ¥ uttrykkes pa for-

= v . » .
men var(r) =V, +Wd . Betydningen av miljestokastisitet for en

bestands sjanse til & overleve er vanskeligere & vurdere enn tilfel-
let var for demografisk stokastisitet. Nar miljgstokastisitet er til

- v,
stede, blir den langsiktige vekstraten i bestanden r=r —72

Miljgstokastisiteten nedsetter altsa den langsiktige vekstraten. En
bestand med gjennomsnittlig vekstrate lik O (r = 0) vil over tid avta
i stgrrelse pa grunn av tilfeldige variasjoner i miljget.

Ved positiv bestandsvekst (7 > 0), (Leigh 1981, Goodman 1987,
Lande 1993, Foley 1994) vil tiden til utslettelse for bestander
med miljgstokastisitet gke som en potensfunksjon med starrelsen

pa baereevnen, K (potens (7) 7). Dette betyr at tiden til utslet-

telse vil gke langsommere med gkende bestandssterrelse enn i
modellen med bare demografisk varians (figur 2.2). Selv store
bestander kan utslettes raskt hvis miljgvariansen er stor. Ved
positiv vekst i bestanden vil risikoen for at en bestand skal bli
utslettet gke med baerekapasiteten.

Ved stabil bestandsstarrelse eller negativ bestandsvekst (r < 0) vil
ikke risikoen for utdging avta med gkende K i samme grad som
for positiv vekst (r > 0). Dette henger sammen med at bestan-
dens forventede levetid vil gke med logaritmen av baerekapasite-
ten. En tidobling av bestandsstarrelsen fra 10 til 100 individer vil
eksempelvis bare gke levetiden med det samme som en gkning
fra 1 til 10 individer. Miljgvariansen vil derfor, ogsa for store
bestander, vaere viktig for sjansen for at en bestand skal dg ut.

2.2.2.3 Katastrofer
Det er vanskelig & gi en generell vurdering av betydningen av
katastrofer for en bestands mulighet til & overleve (Lande 1993,

Demografisk
stokastisitet Miljgvarians og katastrofer
r>Ve
=
e
]
>
<2
=)
)
]
c
o
{2
Miljgvarians og katastrofer
r<Ve
Bestandsstorrelse
Figur 2.2

Forventet levetid av en bestand i forhold til sterrelsen under inn-
flytelse av demografisk- og miljevarians (fra Caughley 1994 etter
Lande 1993). ¥ er den gjennomsnittlige vekstraten med miljo-
varians V,. - The expected mean time to extinction of a popula-
tion in relation to population size under the influence of demo-
graphic variance and environmental variance (V,, (from Caughley
1994 after Lande 1993).

Mangel & Tier 1993, 1994). En hendelse som fullstendig @de-
legger habitatet til en bestand, vil fare til at bestanden der ut. |
tilfeller hvor ikke hele, men store deler av bestanden forsvinner,
vil sjansen for utdging avhenge av hvor hyppig katastrofene
opptrer og hvor store de er. Effekten av katastrofer pa bestan-
dens levetid vil da avhenge av bestandssterrelsen pa en liknende
mate som tilfellet var for miljgvariansen (disse to begrepene kan
da 0gsa vaere vanskelig a skille fra hverandre). Bestandens leve-
tid i naerveer av katastrofer vil da gke langsomt med bestands-
starrelsen.

Demografisk varians har bare betydning for en bestands levetid
nar bestandsstarrelsen er sveert liten. Ellers vil miljgvariansen
veere den avgjerende faktoren som bestemmer en liten bestands
levetid (katastrofer er ekstrem miljgvarians; figur 2.2). Sjansen
for at en bestand vil dg ut avtar raskt med gkende bestandsstar-
relse. Denne sammenhengen er igjen avhengig av vekstraten i
stammen (Saether & Engen 1997, Foley 1994).

Forlgpet i sammenhengen mellom sjansen for utdeing og
bestandsstgrrelsen vil variere fra art til art, bestemt av bestan-
dens demografiske egenskaper og de stokastiske svingningene i
miljget.

2.2.3 Estimering av parametre

Teoretiske analyser av stokastiske bestandsmodeller er et viktig
hjelpemiddel i utarbeidingen av forvaltningsstrategier for truede
og sarbare arter (Boyce 1992). Problemet for en praktisk anven-
delse av disse generelle resultatene har vaert at vi har manglet
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metoder for & estimere parametrene i modellene (Caughley
1994). Vi har ikke en gang kjent til grove starrelsesordener pa
mange av de parametrene som inngar i beregningene. Engen et
al. (1998) har derfor utviklet en metode for & analysere effekten
av demografisk varians og miljgvarians (Rammeartikkel 2.1).
Denne metoden brukes i en analyse av en kjgttmeisbestand.
Dataene blir sa benyttet til & beregne viktige parametre for en
sarbarhetsvurdering av denne bestanden. Seinere (kapittel 6) vil
disse resultatene bli benyttet til & vurdere hvor truet bestanden
er i henhold til IUCN séarbarhetskriterier (Mace & Lande 1991,
Mace 1995), og hvordan variasjoner i forskjellige parametre vil
pavirke denne sérbarhetsvurderingen.

2.2.4 Anvendelse av modellen pa kjgttmeis
bestanden i Wytham Wood, Oxford

En av de lengste, individbaserte bestandsstudiene av fugl som
finnes er undersgkelsen av kjgttmeisbestanden i Wytham Wood
utenfor Oxford i Ser-England. Disse studiene ble startet av David
Lack i 1947. Man ringmerket fuglene slik at kontinuerlige popu-
lasjonsdata for en periode pa 50 ar er tilgjengelige. Gjennom et
samarbeid med Robin McCleery og Christopher Perrins,
Universitetet i Oxford, har vi fatt tilgang pa dataene fra denne
undersgkelsen. Vi har avgrenset analysen til drene fra og med
1960 til 1991.

Hvert ar har skogen vart ngye gjennomgatt, og identiteten til
alle hekkende, ringmerkede fugler ble bestemt ut fra individspe-
sifikke fargekombinasjoner. | tillegg ble alle ferstegangshekkere
ringmerket. Gjennom en grundig oppfelging giennom hele hek-
keperioden bestemmes hekkesuksessen til nesten alle de hek-
kende parene. P4 den maten kan man utarbeide svaert gode esti-
mater for arsvariasjonen i de fleste viktige demografiske variable-
ne i bestanden (ungeproduksjon, dgdelighet, rekrutteringsrater)
(Lack 1966, McCleery & Perrins 1988).

Fordelingen av antall nye hunner som en voksen hunn rekrutte-
rer til bestanden etterfalgende ar, R,viser stor variasjon. Her er Rj
definert som antallet hunnlige avkom som ble observert i skogen
aret etter dersom den voksne forsvinner fra bestanden. Dersom
hunnen overlever, legges 1 til dette antallet.

De fleste hunner rekrutterer ingen eller bare ett avkom (figur
2.3). Store verdier av R finner en bare blant et fatall hunner. En
slik stor individuell variasjon i evnen til & rekruttere individer til
framtidige generasjoner er ogsa funnet i en rekke andre studier
av ulike fuglearter (Clutton-Brock 1988, Newton 1989).

| lgpet av undersgkelsesperioden har sterrelsen pa kjgttmeisbe-
standen i Wytham Wood variert mye (figur 2.4). Antallet hek-
kende par varierte med 284 %, fra 120 par i 1976 til 341 par i
1983. Denne variasjonen i tetthet pavirker rekrutteringsevnen i
bestanden (Lack 1966, McCleery & Perrins 1985). Ved store tett-
heter avtar ungeproduksjonen samtidig som dgdeligheten av
ungfugl og voksne gker. En logistisk modell (se kapittel 3.2) gir
en rimelig beskrivelse av bestandssvingningene. Ut fra dataene
estimerer vi K = 216 og r = 0.97. Dette innebaerer at vekstraten
ved sma tettheter er sveert hay.

50—
s n = 6704
30—
®
20—
10—
I 1
0 1 2 3 4 5
Antall hunnlige rekrutter i tid, t + 1
Figur 2.3

Fordelingen av antall hunner som en hekkende hunn i &r t
rekrutterer til kjgttmeisbestanden i Wytham Wood etterfalgen-
de ar t + 1 (R). - The distribution of the number of female
recruits in year t + 1 produced by the breeding great tit females
in Wytham Wood in year t + 1 (Rj).
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Figur 2.4
Svingningene i kjattmeisbestanden i Wytham Wood 1960-91. -
The fluctuations of the great tit population in Wytham Wood
1960-91.
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Rammeartikkel 2.1

Effekter av demografisk varians og miljovari-
ans: teoretisk analyse

En generell populasjonsmodell for en art er gitt ved:

Ax = rx — g(x) = xp(x) 2.1)
der x og x+Ax er bestandsstarrelsen etter henholdsvis t=0o0g t=1, r
er vekstraten i bestanden ved smd tettheter og g(x) er en gkende
funksjon med g(0)= 0. Denne funksjonen beskriver effekten av tett-
hetsreguleringen ved at den gjer Ax (tilveksten) mindre ettersom tett-
heten gker. r (x) er det enkelte individs bidrag til den totale tilveksten
Ax. Bestanden er pa baereevnen, x = K, ndr

Ax=rx—g(x)=0,ellerr(x)=0

| en stokastisk versjon av (2.1) vil det enkelte individs bidrag innen en
generasjon variere stokastisk. La Ry, R,,..... R veere bidraget til r (x)
fra hvert individ. Vi antar at bidraget for hvert individ har den samme
fordeling og at kovariansen mellom hvert par (R, RJ), i # j, er lik.
Variansen i Ax kan generelt splittes opp i varianser og kovarianser
var(Ax|x) = var(z R|x) =Zvar(R,lx) +2200V(R,, R|x) 2.2)
=1 = i<J
som kan bli skrevet som
var(Ax|x) = x*7(x) +x[0*(x) - T(x)] (2.3)

hvor o*(x)=var(R,|x) og 7(x)=cov(R,R,|x), i# j Vi oppnar
generelle formler i overensstemmelse med (2.1) ved & definere milje-
og demografisk «varians» som

L 0%(x)=1(x) 2.4
09

o2a(x)=0%(x)~7(x) (2.5)

Definert pa denne maten blir den demografiske variansen den stokas-
tiske variasjonen i bidraget til hver enkelt hunn innen et dr, mens mil-
jevariansen er den delen av bidraget som er felles for alle hunnene et
enkelt &r. Dersom det ikke er noen kovarians i hunnenes bidrag innen
det enkelte &r, blir felgelig

6’=0 og o, =var(R|X,)

Det er to viktige egenskaper ved disse definisjonene:

1.«Miljgvariansen» er egentlig en kovarians som da ogsé kan ta
negative verdier!

2.Begge variansene avhenger av bestandsstarrelsen. Dette er forskijel-
lig fra hvordan disse starrelsene vanligvis er definert (se f.eks. May
1974, Leigh 1981, Goodman 1987a og Lande 1993).

Disse generelle definisjonen kan benyttes til & utlede estima-
torer for & beregne demografisk og miljgvarians fra data
(Engen et al. in 1998, Islam 1995).

La oss anta at vi i ar t kjenner n, verdier av R,;, og at be-
standssterrelser X;, X;,...... X, er kjent for (k + 1) etterfgl-
gende ar. Da vil estimatorer for demografisk varians
(0,4(X,))og (0, (X,)) veere gitt ved

: 1 3 =
6, (X, y=—=D (R, -R.} 2.6)
(R
og
A 22
e D ) @7
Xt Xf Xl

Her angir 7 and g(x,) estimat for henholdsvis 7 and 9x).
Formen pa tetthetsavhengigheten (g(X,)) kan imidlertid vari-
ere mye. For enkelhets skyld la oss anta at det enkelte indi-
vids bidrag avtar som en lineaer funksjon av bestandssterrel-
sen. | en slik logistisk modell vil 8(X,)=—rX, / K, der K er
et estimat for baereevnen og AX = 0.

Med hvilken sannsynlighet vil en bestand dg ut? Dette kan
estimeres ved den sakalte Green-funksjonen (Karlin & Taylor
1981) for diffusjonsprosessen

u(x) = rx(l—-zci) og V(x)= 0> +0 ’x

Green-funksjonen er definert som G(x,x0)= 2 m(x) S() for x
< X 09 2 m(x) S(x,) for x > x,, hvor X, er initial populasjons-
starrelse,
o ey o W)
S(x) = [’su)du , s(uw) = exp(=2 ot
0g

m(x) =1/ (s(x)v(x))

Denne funksjonen gir den forventete tiden en bestand til-
bringer pa hver bestandsstarrelse fer den dar ut. Selve
beregningene er kompliserte (Lande 1993, Lande et al.
1994, 1995, Saether et al. 1998).

Hos smafugl har alder relativt liten betydning for evnen til &
rekruttere avkom til etterfglgende generasjoner (Saether 1990).
Vi kan derfor anta at de observerte verdiene av Rj (figur 2.3)
representerer variasjoner i rekrutteringsraten til bestanden be-
stemt av tetthet og miljgforskjeller, og at dette i liten grad skyl-
des variasjon i alderssammensetningen. Ved a benytte disse data-
ene finner vi fra Seether og Engen (1997, ligninger 3.6 og 3.7) en
demografisk varians, ¢} 0,569 + 0,042 (se), og en miljgvarians

0.’ =0,0793 + 0,017, som begge er signifikant stgrre enn 0
(t=13,640g9t=4,78, d.f. =30, P < 0.001 for henholdsvis
demografisk- og miljevarians). Disse stgrrelsene er store (jfr.
verdier brukt i simuleringene til Caughley 1994). Ut fra de
generelle, teoretiske resultatene til Lande (1993) kan disse
variasjonene forventes & ha stor betydning for denne bestan-
dens sjanse til & dg ut. Disse estimatene er derfor viktige resul-
tater i seg selv, fordi de forteller hvilke starrelsesorden disse
parametrene kan ha i en bestand ute i naturen.
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Et problem eksisterer imidlertid med disse beregningene: Vi antar
at alle hunner som rekrutteres til bestanden blir observert farste
&r etter fadselen. | noen tilfeller vil imidlertid fuglene bli observert
som farstegangshekkere seinere i livet. Dette kan skyldes at de
ble oversett i sitt farste hekkear, at de la egg farste gang som 2
&r gammel eller at de har kommet utenfra og hekket farste
gangen utenfor undersgkelsesomradet. Alle hunnlige avkom
som et seinere ar ble observert hekkende i Wytham Wood, ble
derfor benyttet som et grunnlag for beregningene av demo-
grafisk og miljgmessig varians ut fra ligningene (2.6) og (2.7) i
Rammetekst 2.1. Verdien for demografiske varians ble med dis-
se dataene litt stgrre (o,” 0,616 = 0,045 (se)), mens miljgvarian-
sen avtok litt (¢,> 0,0791 + 0,017). Disse verdiene er imidlertid
sd like at forskjellene har liten praktisk betydning i levedyktig-
hetsberegningene.

Arsvariasjonen i estimatene av demografisk varians (6,7 og
miljgvarians (6,%) er uavhengig av hverandre (figur 2.5a). Den
demografiske variansen avtar med tettheten (figur 2.5b).
Variansen i rekrutteringsraten, R; , blir mindre ved store tettheter
fordi faerre hunner blir i stand til & produsere et hgyt antall nye
hunner. Miljgvariansen er derimot uavhengig av populasjons-
starrelsen (figur 2.5¢).

Fordelingen av de bestandssterrelser som ble observert igiennom
den 31-&rige undersgkelsesperioden var sveert lik den som ble
beregnet ut fra Green-funksjonen gitt i rammeartikkelen (figur
2.6). Dette tyder pa at modellen er realistisk og at estimerings-
metoden fungerer bra.

Green-funksjonen kan derfor benyttes til & beregne den forven-
tede gjennomsnittlige levetiden til kjgttmeisbestanden i Wytham
Wood. Disse kalkulasjonene gir en forventet levetid av kjgttmeis-
bestanden p& ca. 10" &r. Sjansen for at bestanden der ut i Igpet
av en gitt periode som f.eks. 500 &r (Pg) vil da veere
500

Py,=1—e T =107 (figur 2.7). Med andre ord er sjansen for
at denne bestanden skal dg ut vaere sveert lav dersom bestands-
svingningene fortsetter pd samme mate som i den 31-arige
undersgkelsesperioden beregningene er basert pa.

Hvorfor er kjgttmeisbestanden i Wytham Wood sa lite utsatt for
utdging? Dette skyldes hovedsakelig den raske vekstraten den
har. Dersom forholdene endrer seg slik at vekstraten reduseres,
vil ogs& bestandens sjanse for & dg ut raskt eke (figur 2.7).
@kning i miljgvariansen vil ha tilsvarende effekt. Dette bekrefter
tidligere teoretiske analyser som viser sjansen for at en liten
bestand skal dg ut, er bestemt av bade vekstraten og miljgvarian-
sen (Leigh 1981, Schaffer 1981, Goodman 1987a, Lande 1993,
Foley 1994).

En annen faktor som pavirker sjansen for at denne bestanden
skal dg ut, er omr&dets baerevne, K . Dersom denne reduseres,
f.eks. gijennom hogging av deler av skogen, vil den forventede
gjennomsnittlige levetiden til bestanden reduseres.
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Figur 2.5

Den estimerte miljovariansen (8.”) i forhold til den demogra-
fiske variansen ( 6 dz ) (a), og den demografisk variansen (b) og
miljevariansen (c) i forhold til bestandsstarrelsen X i kjottmeisbe-
standen i Wytham Wood. Linjen i (b) representerer regresjons-
linfen med 95 % konfidensintervall (prikket linje). - The estima-
ted environmental variance (6,7) in the great tit population in

Wytham Wood in relation to the demographic variance (& dz )
(@), and the demographic variance (b) and the environmental
variance (c) in relation to the population size X.
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Den estimerte kvasistasjonaere fordelingen av bestandsstarrelsen
(den heltrukne linja) og den virkelige fordelingen (sayler) av
bestandsstarrelsene hos kjattmeisbestanden i Wytham Wood i
perioden 1960-1990. Metoden for & beregne den estimerte for-
delingen er beskrevet i Seether et al. (1998) - The estimated qua-
si-stationary distribution (curve) and the actual distribution
(columns) of the great tit population size in Wytham Wood
1960-90. The methods are described in Saether et al. (1998).

2.3 Konklusjon

I en liten bestand uten aldersstruktur kan mange av de parame-
trene som pavirker bestandens sjanse til & dg beregnes. Slike
beregninger krever imidlertid lange tidsserier bade over variasjo-
ner i tetthet og demografiske data innsamlet fra enkeltindivider.
I Norge, som i mange andre land, foreligger mange av disse
datasettene i delvis ubearbeidet form, innsamlet av amaterer
eller ideelle organisasjoner. For framtidig forvaltning og beva-
ring av det biologiske mangfoldet er det viktig at innholdet i sli-
ke datasett blir tilgjengelig for analyse.

Resultatene fra beregningene av demografisk og miljgmessig
varians viser at disse kan veere svart store. En forstdelse av
dynamikken og sarbarheten til sma bestander kan derfor ikke
skje uten at kunnskap om disse parametrene foreligger.

Sjansen for at kjgttmeisbestanden i Wytham Wood skal de ut vil
vaere svaert liten dersom bestandssvingningene i skogen fortset-
ter pa samme mate som i undersgkelse perioden, samt at baer-
evnen K i skogen ikke reduseres, f.eks. gjennom at deler av den

Den forventete tiden til utdeing i forhold til vekstraten i bestan-
den r for ulike verdier av miljgvariansen (6 S kjottmeisbestan-
den i Wytham Wood. Den heltrukne linja viser log T med esti-
merte verdier for 6,° og 6 J . Den tynn-prikkete linja indikerer
den estimerte log T med de estimerte parametrene. - The expec-
ted time to extinction in relation to the population growth rate r
for different values of the environmental variance © e2 in the
great tit population in Wytham Wood. The curve shows log T
with the estimated values of ¢ ,* and 0 ,% The strippled line
gives log T for the parameters estimated from the data.

hogges ut. Arsaken til dette er den haye vekstraten i bestanden.
Tilsvarende er det vist at engelske fuglearter med hay reproduk-
sjonsrate hentet seg<ns1:XMLFault xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat"><ns1:faultstring xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat">java.lang.OutOfMemoryError: Java heap space</ns1:faultstring></ns1:XMLFault>