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Sammendrag 

Samfunn som består av arter på samme trofiskenivå og gjerne fra en bestemt taksonomisk 
gruppe, og som eksisterer innenfor et avgrenset geografisk område, utgjør viktige 
byggesteiner i alle naturlige økosystemer. En økosystembasert forvaltning forutsetter derfor 
at man kan måle tilstanden i artssamfunn og forutsi hvordan denne endrer seg, for eksempel 
som en følge av endringer i miljøet eller ulike forvaltningsmessige tiltak. Formålet med 
denne rapporten er å utvikle kriterier for å kvantifisere slike forandringer i økologisk tilstand 
i artssamfunn og vise hvordan disse kan beskrive konsekvensene av endringer i miljøet, f.eks. 
grunnet ulike former for menneskelige inngrep i naturen. Vi vil vise hvordan slike dynamiske 
analyser kan benyttes til å analysere hvordan variasjoner i klima påvirker strukturen til norske 
fuglesamfunn i høyereliggende bjørkeskoger. Vi vil også gjøre en vurdering av i hvor stor 
grad ulike fjernmålingsdata kan beskrive romlig variasjon i sammensetningen av 
fuglesamfunn i Midt-Norge.  

Her foreslås to tilnærminger for å beskrive hvilke konsekvenser endringer i miljøet har for 
samfunn av arter. Den ene angrepsvinkelen er basert på sensitiviteten til artsantallet i 
samfunnet ovenfor endringer i den totale abundansen av de artene som inngår i samfunnet. Ut 
fra dette kan resistansen av samfunnet mot varige miljøendringer defineres ut fra hvor stor 
endringen i totalabundansen til samfunnet må være for at det forventede antall arter i 
samfunnet skal reduseres med et visst antall (f.eks. 1) arter. Den andre angrepsvinkelen 
beksriver levedyktigheten til samfunnet ut fra andelen av det estimerte antall arter i 
samfunnet som er til stede på et gitt tidspunkt og som forventes å gå tapt i løpet av et 
forutbestemt tidsrom. Dette representerer et tilsvarende prinsipp for sårbarhetsanalyser av 
artssamfunn som tilsvarer de kvantitative kriteriene som benyttes i rødliste-klassifisering av 
enkeltarter.  

For å illustrere den praktiske anvendbarheten av disse tilnærmingene for å klassifisere 
sårbarheten til samfunn ovenfor permanente endringer i miljøet analyserte vi endringer over 
tid i strukturen til fire europeiske fuglesamfunn kartlagt i samme avgrensete område over en 
lang tidsperiode. Sensitiviteten viste relativt liten variasjon mellom samfunnene. Likevel var 
det store forskjeller mellom de fire samfunnene i hvilken grad de ble påvirket av permanente 
endringer av miljøet. Dette var avhengig av hvilke prosesser som hadde størst betydning for 
samfunnsdynamikken.  Disse analysene viste for eksempel at konsekvensene av arealtap for 
levedyktigheten til disse samfunnene var sterkt påvirket av miljøstokastisiteten. Slike 
kvantitative analyser av sårbarheten til samfunn for miljøendringer er kun basert på tidsserier 
av endringer i den relativ abundansen av arter. Dersom slik informasjon blir tilgjengelig fra 
ulike artsgrupper og økosystemer, kan man bestemme skranker for variasjonen i de 
nøkkelparameterene som inngår i disse beregningene. Dette innebærer at disse kriteriene 
potensielt kan anvendes uavhengig av taxa og kan knyttes opp til flere pågående 
overvåkningsprogram av naturmangfold i Norge.  Dette kan gjøre det mulig å utføre slike 
levedyktighetsberegninger av samfunn basert på artsabundans-fordelinger som er samlet inn 
bare i ett eller noen få år. 

Sammendrag
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En viktig egenskap ved denne tilnærmingen for å kvantifisere endringer i økologisk tilstand 
er at romlige og temporære prosesser kan vurderes innenfor det samme teoretiske 
rammeverket. Man kan da for eksempel beregne hvor store områder som trengs av ulike 
naturtyper for å beholde en viss andel av artene i en region innenfor et bestemt avgrenset 
område. På den måten kan mulige effekter av natirinngrep beregnes mer presist enn tilfellet 
er i dag. Dette kan danne grunnlag for mer presise spesifikasjoner av innholdet i 
miljøkonsekvensanalyser.        

For å undersøke hvordan miljøstokastisiteten påvirket strukturen til samfunn analyserte vi 
tidsserier over abundansfordelingen i 7 fuglesamfunn i høyereliggende bjørkeskog innsamlet 
gjennom Program for Terrestrisk Overvåkning (TOV) i Norge. Våre analyser viste stor 
variasjon i strukturen i disse samfunnene over tid. Dette skyldes en kombinasjon av 
tetthetsavhengige feedback-mekanismer og stokastiske variasjoner i klima.  Å beskrive 
strukturen til et slikt fuglesamfunn bare ut fra observasjoner fra ett enkelt år kan derfor gi 
feilaktige konklusjoner. Dette skyldes at forvaltningsmessige viktige mål (f.eks. antall arter) 
er nært knyttet til egenskaper ved samfunn (f. eks. totalabundansen), noe som varierer mye 
mellom år. Data som gjør det mulig å estimere formen på artsabundans-fordelingen vil derfor 
forbedre muligheten til å karakterisere egenskapene til et samfunn sammenlignet med reine 
artslister som bare beskriver forekomsten av en art på et gitt tidspunkt.  Slike abundansdata 
innsamlet over tid vil også vesentlig forbedre vår evne til å forutsi framtidige endringer i 
samfunnsstruktur, for eksempel som følge av ulike typer av menneskelige inngrep.  Disse 
resultatene viste også at endringer i klima sannsynligvis vil ha stor påvirkning på den 
framtidige strukturen av norske fuglesamfunn. De store geografiske forskjellene i effekten av 
ulike klimavariable på strukturen av samfunn innebærer også at disse strukturelle endringene 
vil skje ulikt i forskjellige deler i landet. Overvåkning av effektene av klimaendringer på 
norske økosystem må derfor være landsdekkende og inkludere ulike landskap eller 
naturtyper. En prediksjon av omfanget av disse endringene vil også kreve omfattende 
analyser basert på effektene på de ulike varianskomponentene som inngår i de dynamiske 
modellene. En viktig utfordring vil for eksempel være å skille ut effektene av 
klimavariasjonen som påvirker alle artene likt fra de artsspesifikke effektene av 
klimavariasjon.    

I hvilken grad fjernmålingsdata kan gi verdifull informasjon om arter og naturmangfold er 
en viktig problemstilling. Norge investerer betydelige summer i ulike internasjonale og 
nasjonale fjernmålingsprogrammer for å få tilgang til slike data, og det er også kostbart og 
ressurskrevende å bearbeide og tolke dette datamaterialet til produkt som kan anvendes 
innen økologisk forskning og naturovervåking. Dette gjelder spesielt viss formålet er andre 
artsgrupper enn planter og andre fotosyntetiserende arter. En del av informasjonen i 
fjernmålingsdata vil også være høyt korrelert med andre tilgjengelige datakilder, slik som 
klima, fordi for eksempel primærproduksjonen kan godt forklares av temperatur og nedbør 
gjennom vekstsesongen. Våre analyser av data innsamlet gjennom TOV-E om forekomst 
av fuglearter i Midt-Norge viste at moderne fjernmålingsbaserte produkt (Skog-økologisk 
grunnkart, SØG) hadde omtrent lik forklaringsevne og prediktive styrke på forekomst av 
fuglearter som et tradisjonelt vegetasjonskart, også det basert på fjernmålingsdata. Begge 



2 3

4 
 

disse fjernmålingsbaserte datakildene gjorde det bedre enn klimadata, og bedre enn en 
primærproduksjonsindeks basert på lav-oppløselige fjernmålingsdata (MODIS). Imidlertid 
er SØG kun tilgjengelig for de fleste skogkledde områder i Norge, noe som gjør at om lag 
60% av de norske terrestriske naturtypene ikke er dekt av dette datasettet.  
 
JDSM (flerartsmodellering) av samfunn basert på gode data om arters forekomster, 
kombinert med gode miljødatasett, er et lovende verktøy for å kunne predikere forekomster 
av en del arter. For flertallet av fugleartene var disse prediksjonene imidlertid ganske 
svake. JDSM gir muligheter for å bruke andre arters forekomster for å informere om andre 
arter, fordi modellene estimerer artsassosiasjoner som oppstår enten fordi arter har samme 
eller motstridende miljøpreferanser, eller fordi det er positive eller negative 
artsinteraksjoner (predasjon, konkurranse, mutualisme etc.). Disse artsassosiasjonene kan, 
for en del arter, være verdifulle for å finne et utvalg arter som kan benyttes til å estimere 
forekomsten av hele eller deler av det totale antallet arter som finnes i et område.  
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Summary 
 
Prediction modelling of communities in a changing environment: some practical applications 
Bernt-Erik Sæther, Centre for Biodiversity Dynamics, Norwegian University of Science and 
Technology, N-7491 Trondheim, Norway 
 
Communities, which consist of species at the same trophic level living within a restricted 
geographical area, are important building blocks of natural ecosystems. An ecosystem-based 
management strategy therefore requires therefore that the state of communities and the effects 
of environmental changes and management actions can be objectively assessed and 
quantified.  Here the aim is to develop quantitative criteria to estimate the characteristics of 
communities and show they can be applied in practical management of biological diversity to 
predict future changes in the ecological state of communities. These quantities are based on 
analyses of temporal variation in species abundance distributions of species within a 
geographical area. We show how analyses of community dynamics can be used to assess the 
effects of climate variation on the structures of bird communities. Finally, an important 
aspect of a predictive community ecology is to identify areas important for biological 
diversity. Here we assess how different remote sensing data can be used as predictor of 
species occurrences of bird species in Central Norway.        

Here we propose two approaches to assess the vulnerability of communities to permanent 
changes in the environment.  The resilience of communities should be based on how 
changes in the overall abundance of individuals affect the number of species as well as the 
rate of loss of species over time. These changes can be measured by the community 
sensitivity, which is the rate of change in the log expected number of species with respect to 
the log expected total number of individuals. It determines the community resistance, 
which is the proportional reduction in community size that will reduce the expected number 
of species by one. This will affect the community viability, which is defined by the relative 
decrease in species numbers over a specific period of time.  These measures unify two 
aspects of ecological resilience, the degree of response to an environmental perturbation 
and the structural changes of the communities over time. We show how these metrics can 
be quantified and assessed by analyses of stochastic models of the community dynamics 
assuming a Poisson lognormal distribution of observed abundances.  
 
Estimating these metrics as well as simulation studies of four bird communities in 
European deciduous forests revealed large differences in all aspects of the resilience to 
permanent changes of the environment. In particular, stochastic influences from 
environmental fluctuations strongly affected the resistance against area losses and 
increased environmental stochasticity.  
 
Based on simulation studies of these four communities we propose to categorize 
communities into three risk categories based on the relative reduction of species number 
over a specific period of time.  If 10 % of the species are lost over a period of 50 years or 
25 years the community is categorized as vulnerable or endangered, respectively. If 25 % 
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is lost over a period of 10 years, the community is considered as critically endangered.   
This shows that ecological resilience is closely related to which processes that most 
strongly affect the temporal dynamics of communities.  
 
Our approach for characterizing future changes in community structure is based on time 
series of fluctuations in the relative abundances of species. If such information becomes 
available for different taxa and ecosystem, our analyses have shown that there are strong 
restrictions on the range of potential variation in several of the parameters affecting the 
community dynamics. This implies that this theoretical framework can easily be linked to 
several ongoing monitoring programmes of biological diversity in Norway. If the actual 
range of variation in the most important parameters then becomes available from more 
studies, this approach can also be applied if such data are available for a single or a few years.     
 

An important aspect of this approach is that spatial and temporal changes are analysed within 
the same theoretical framework. Thus, this means that the necessary area required for 
maintaining a certain proportion of the species in a region within a restricted area can be 
evaluated, assuming different forms for human activities and management actions. This can 
provide a foundation for the development of more precise specifications to be included into 
guidelines for environmental impact analyses.        

Analyses of the population dynamics of several Norwegian species covering a wide range of 
taxa have shown that variation in climate strongly affects the patterns in population 
fluctuations. To examine the large impact of environmental stochasticity on the structure of 
bird communities we related the temporal variation in species-abundance distributions of 7 
bird communities located mainly in high-altitude birch forests censused as part of the 
Program for Terrestrial Monitoring (TOV) in Norway. Our analyses revealed large variation 
over time in the structure of all these communities, caused by a combination density-
dependent feedback mechanisms and stochastic variation in climate.  Thus, characterizing 
bird communities only based only on data from a single year can yield severely misleading 
conclusions.  This is related to characteristics important for the management of biological 
diversity (e.g. number of species) were closely related to variables that show large annual 
variation (e.g. the total abundance of individuals in the community). Consequently, data that 
can be used to estimate the form of the species abundance distribution rather than lists of 
species occurrences can enable us to describe several aspects of community structure.  In 
particular, time series of species abundance distributions will dramatically improve our 
ability to predict the consequences of environmental changes or the impact of human 
activities on the species diversity in an area. These results also imply that expected changes in 
climate are likely to strongly affect the structure of Norwegian bird communities. The large 
geographical variation in which climate variable explaining most of the variance in 
community dynamics, also indicates that monitoring of the impact of climate change on 
Norwegian birds at a national scale must be based on sampling sites covering a large part of 
the country. Predicting the consequences of these changes will however require extensive 
analyses including several variance components affecting the community dynamics. For 
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example, an important task will be to separate the effects of climate-induced environmental 
stochasticity affecting all species similarly from the species-specific influences of climate 
variation.        

To what extent remote sensing data can provide reliable information about species 
occurrences is an important question because considerable amount of resources are 
invested into programmes to make this type of data a potentially important tool for 
managing biological diversity in Norway. This is particularly relevant for other taxa than 
plants and other photosynthesizing organisms. Our analyses of the occurrence of bird 
species in Central Norway (the counties of Møre and Romsadal and Trøndelag) showed 
that modern remoting sensing products (Forest ecological ground map, SØG) had almost 
the same explanatory and predictive power as a traditional vegetation map from remote 
sensing data.  Both these remote sensing data types was better in predicting species 
occurrences than climate data and a index for net primary production based on low-
resolution remote sensing (MODIS). However, SØG is only available for forested area in 
Norway, implying that approximately 60 % of terrestrial nature types in Norway are not 
surveyed in this programme.     
 
Joint Species Distribution Models (JSDM) of communities based on good data about 
species occurrences, combined with environmental data, represent promising tools for 
predicting the distribution and occurrences of species.   However, in our analyses of bird 
occurrences in Central Norway the predictive power of these models were poor for most of 
the species. We therefore suggest to extend these approaches by including other data as 
well such as the occurrence of other species or different species-specific characteristics. 
The resulting associations among species are then likely to produce some set of 
combinations that can be used to predict occurrences of some particular species or parts of 
the total bird community.     
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fordi de kan benyttes til å utvikle konkrete målformuleringer for forvaltningen. Et siktemål 
vil derfor også være å inkludere slike målbare parametere i miljøkonsekvens-analyser slik at 
man utvikler objektive kriterier basert på relativt enkle mål for evaluering av konsekvenser av 
ulike type inngrep. En slik kvantitativ metode fundamentert i økologisk teori og prosesser vil 
også lede til et bedre grunnlag for å utvikle overordnete prioriteringer for eksempel i lokale 
og regionale planprosesser.      

Et sentralt begrep i forvaltningen av samfunn er hvor raskt systemet returner til sin 
opprinnelige tilstand (resiliens) etter en større endring i miljøet. Definisjonen av dette 
begrepet har etter publiseringen av det klassiske arbeidet av C.S. Holling i 1973 (Resilience 
and stability of ecological systems) fått stor oppmerksomhet og mye diskusjon blant forskere 
fra ulike fagdisipliner (Gunderson 2000, Donohue et al. 2016, Grafton et al. 2019). I dag 
mener de fleste forskere at resiliens-begrepet må inneholde en tidsdimensjon (Pimm 1991, 
Baho et al. 2017, Pimm et al. 2019), slik at hastigheten for retur av systemet til sin 
opprinnelige tilstand inngår som del av tilstandsbeskrivelsen. Dette innebærer at samfunnets 
resistans, som beskriver samfunnets evne til å motstå ytre endringer, inngår bare som en 
komponent av resiliensen. I praksis vil dette i sin tur være knyttet til stabiliteten i samfunnet, 
som uttrykker hvor mye samfunnets egenskaper varierer over tid (Donohue et al. 2013). I 
mange tilfeller vil disse definisjonene også være knyttet til innholdet i begrepet i bærekraftig 
bruk av samfunn fordi dette kan defineres som bruk som ivaretar systemets tilstand over en 
bestemt tidsperiode (Pimm et al. 2019).     

Basert på resultat fra teoretiske analyser av dynamiske samfunnsmodeller (Engen 2007), 
foreslo Sæther (2021) to tilnærminger for å kvantifisere tilstanden i samfunn. Det ene målet 
var basert på sensitiviteten til artsantallet i samfunnet ovenfor endringer i den totale 
abundansen av de artene som inngår i samfunnet. Resistansen av samfunnet mot permanente 
miljøendringer kan ut fra dette defineres som hvor stor endringen i totalabundansen til 
samfunnet må være for at det forventede antall arter i samfunnet skal reduseres med et visst 
antall (f.eks. 1) arter. Den andre metoden karakteriser levedyktigheten til samfunnet bestemt 
ut fra andelen av det estimerte antall arter i samfunnet til stede på et gitt tidspunkt som 
forventes å gå tapt i løpet av et forutbestemt tidsrom. Dette korresponderer i prinsippet til den 
tilnærmingen Mace and Lande (1991) benyttet i sitt forslag til kvantitative kriteriene  for  
rødliste-klassifisering av enkeltarter. 

En viktig forutsetning for en vid praktisk anvendelse av  kvantitative kriterier i forvaltning av 
det biologiske mangfoldet er at romlige prosesser kan inkluderes fordi tap av viktige habitat-
typer og landskapsendringer er den viktigste trusselen mot  biodiversiteten (Diaz et al. 2019). 
Slike metoder har vært vanskelig å utvikle  (Allen et al. 2016).  

Formålet med denne rapporten er tredelt. Først vil vi estimere resistansen og sensitiviteten i 
fire ulike fuglesamfunn taksert på samme måte innenfor et avgrenset geografisk område som 
en respons til endringer i miljøet karakterisert ved en reduksjon i tilgjengelig areal og økning 
i miljøstokastisiteten. Disse samfunnene representerer noen av de lengste tidsseriene som er 
tilgjengelig for variasjon i strukturen av naturlige samfunn innenfor et bestemt avgrenset 
område. Deretter vil vi ved hjelp av simuleringer undersøke levedyktigheten til disse 
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samfunnene basert på det kriteriesettet foreslått av Sæther (2021). Basert på denne 
tilnærmingen vil vi analysere forventede endringer i fuglesamfunn over store geografiske 
områder som en følge av variasjon i klima og ulike habitat-karakteristika. Flere undersøkelser 
har vist at det skjer store stor-skala endringer i sammensetningen av norsk fauna (Byrkjedal 
and Kålås 2013, Lehikoinen et al. 2013, Lehikoinen et al. 2014), som er antatt å ha 
sammenheng med endringer i klima. Hvilke konsekvenser dette har samfunnsdynamikk og 
økosystem-prosesser er imidlertid lite kjent. I disse analysene vil vi anvende data innsamlet 
gjennom Program for Terrestrisk Overvåkning (TOV) i Norge (Framstad 2021). Dette er en 
viktig kilde for kunnskap om tilstanden i viktige naturtyper gjennom at programmet er 
gjennomført ved en standardisert data-innsamling over en lang periode langs store økologiske 
gradienter (Framstad 2017, Framstad et al. 2020a). Mer spesifikt, vil vi bruke ulike 
fjernmålingsdata og  hierarkiske felles artsutbredelsesmodeller (Hierarchical Joint Species 
Distribution Models (Ovaskainen and Abrego 2020)) til å predikere forekomsten av ulike 
fuglearter i TOV-områdene i Midt-Norge. Slik kunnskap vil være av stor betydning for å 
bestemme hvilke lokaliteter som er mest viktige for det biologiske mangfoldet i et område.    
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2 Mål for motstandskraften til samfunn ovenfor endringer i 
miljøet 

2.1 Definisjoner 
Bevaring av artsmangfoldet er en sentral målsetning for en økosystembasert forvaltning og 
dermed for fortsatt opprettholdelse av og tilgang til økosystemtjenester vi alle er avhengige 
av. Sæther (2021) foreslo en ny kvantitativ metode for beskrivelse av endring i 
samfunnsstruktur basert på analyser av arts-abundansfordelinger. Fordelen med denne 
tilnærmingen er at den gir noen enkle måleparametere som kan benyttes til å beskrive 
endringer i artsdiversitet over tid og til å kvantifisere motstandskraften (resiliensen) til et 
samfunn ovenfor permanente endringer i miljøet. Slike kvantitative kriterier basert på 
parametere med en klar intuitiv fortolkning er en forutsetning for at slike analyser skal tjene 
som grunnlag for forvaltningsmessige prioriteringer og utvikling av effektive tiltak for å 
motvirke tap av biologisk mangfold (Pimm et al. 2019).   

En arts-abundansfordeling beskriver fordelingen av bestandsstørrelsene til de artene som 
inngår i et samfunn. Ofte er denne basert på antall individer av de ulike artene som man 
finner i et utvalg av individer fra et område. Analyse av slike fordelinger har en lang historie i 
økologien (Fisher et al. 1943). I flere klassiske arbeid viste for eksempel Preston (1948, 1960, 
1962, 1980) at fordelingen av logaritmen til abundansen av arter i et område generelt kunne 
beskrives godt ved hjelp av en normalfordeling. Selv om det eksisterer mange problemer 
knyttet til styrken på statistiske tester av forskjeller i artsabundans-fordelinger, er det ofte 
vanskelig å forkaste antagelsen om at fordelingen av logaritmen til abundansen av arter i et 
samfunn kan gis en god beskrivelse ved bruk av en normalfordeling (Ulrich et al. 2010).  

Som oppsummert av Sæther et. al. (2021) er dette et viktig resultat av flere grunner. For det 
første muliggjør det analyser av endringer i samfunnsstruktur ved hjelp av standard statistiske 
metoder som er i vanlig bruk og derfor basert på parametere som kan forståes intuitivt og lett 
kan gis en biologisk tolking. For det andre kan endringer i samfunnenes sammensetning, som 
gjenspeiles i formen på artsabundsfordelingen, bestemmes ut fra noen grunnleggende 
egenskaper i populasjonsdynamikken til de artene som inngår i samfunnet. De første 
eksemplene på en slik l ble gjort av MacArthur (1960) og May (1975) som argumenterte 
basert på sentralgrenseteoremet i statistikken med at samfunn bestående av arter som vokser 
eksponentielt vil gi en  lognormal fordeling av populasjonsstørrelser. En biologisk mer 
realistisk modell basert på samfunn bestående av arter hvor dynamikken kan beskrives ved 
hjelp av en loglineær form for tetthetsregulering (en Gompertz modell (May 1981)) vil også 
gi en lognormal artsabundans-fordeling (Engen and Lande 1996). For det tredje kan man 
under forutsetning av en underliggende lognormal artsabundans fordeling, hvor uttaket av 
individer skjer ved hjelp av Poisson sampling, anta at fordelingen av observasjoner i utvalget 
av individer fra samfunnet kan beskrives ved en Poisson lognormal fordeling (Bulmer 1974). 
(For nærmere beskrivelse av disse fordelingene, se Appendiks 1 i Sæther (2021)). For det 
fjerde vil variansen i en slik lognormal fordeling være et naturlig valg som mål for 
diversiteten i et samfunn (Preston 1962, May 1975). Store verdier av innebærer liten 
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Dette utgjør endringen i totalabundansen av individer i samfunnet (på en logaritmisk skala) 
som vil medføre at det forventede antallet arter i samfunnet reduseres med 1 (Engen 2007). Et 
resistent samfunn tåler med andre ord en stor endring i totalabundansen uten at et visst antall 
(f.eks. 1) arter går tapt.  

2.2 Analyser av sensitiviteten og resistansen til fuglesamfunn ovenfor 
endringer i miljøet 

Vi analyserte endringer over tid i strukturen til fire fuglesamfunn for å illustrere den praktiske 
anvendbarheten til disse begrepene for å klassifisere sårbarheten til samfunn ovenfor 
permanente endringer i miljøet. Alle disse samfunnene ble studert sammenhengende over et 
langt tidsrom ( 37 år) i europeiske løvskoger. Alle studiene baserte seg på anvendelse av 
kartmetoden (Enemar 1959, Anonymous 1969), som innebærer gjentatt kartlegging av 
stasjonære individer innenfor det samme avgrensete området gjennom hele hekkesesongen. 
Dette gjør at estimeringsusikkerheten trolig blir mindre enn ved bruk av mange av de andre 
metodene for hekkefugletakseringer. De to nordligste områdene, Ammarnäs og Budal, ligger 
i subalpine bjørkeskog i henholdsvis Nord-Sverige (65oN) (Enemar et al. 2004) og Midt-
Norge (62oN), 750 til 920 meter over havet (Hogstad 2005). Det andre svenske studieområdet 
befant seg i Fågelsångdalen i det sørvestlige Sverige (55o N) som består av mer heterogen 
løvskog enn i de andre studieområdene (se kart i Enemar et al. (1994)). Det britiske 
studieområdet var Eastern Wood, som er en eikeskog i Surrey i Sør-England (51o N). Her ble 
temporær dynamikk i fuglefauanen studert i et makro-økologisk perspektiv av Gaston og 
Blackburn (2000). 

For å illustrere bruken av de foreslåtte kriteriene til å karakterisere resiliensen til et samfunn, 
analyserte vi temporær variasjon i artssammensetning til disse fire samfunnene. Vi baserte 
oss på resultater fra Engen and Lande (1996) ved bruk av en Gompertz modell for 
tetthetsreguleringen (May 1981) som også inkluderte permanente artsforskjeller i dynamikk. 
Dynamikken til den i’te arten i samfunnet kan da beskrives som en Ornstein-Uhlenbeck 
diffusjonsprosess (Karlin and Taylor 1981) 

  ,     (2.3) 

hvor er vekstraten til art i ved små tettheter, er styrken på tetthetsreguleringen og  
uttrykker variansen i prosessen, forårsaket av miljøstokastisiteten. Den gjennomsnittlige 
endringen i log abundans  er lineær på en logaritmisk skala ved denne type av 
tetthetsregulering (Royama 1992) og gir en lognormal artsabundans-fordeling når man antar 
at artene har uavhengig populasjonsdynamikk (Engen and Lande 1996).  

Vi introduserer forskjeller mellom artene i populasjonsdynamikk på samme måte som Engen 
and Lande (1996), ved å anta at vekstraten r er normalfordelt mellom artene med 
gjennomsnitt  og varians . Dette medfører at logaritmen til abundansen til artene er 

normalfordelt med gjennomsnitt og varians . Graden av heterogenitet mellom 
artene i dynamikk blir da uttrykt som variasjon i , som er ekvivalent til variasjonen i 
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Formen på kurven som uttrykker sammenhengen mellom antall arter S og størrelsen av et 
areal A  har vært diskutert blant samfunnsøkologer i nesten hundre år (Chase et al. 2019) 
siden Arrhenius (1921) som den første foreslo at denne sammenhengen var lineær på en 
logaritmisk skala. Verdien av z ligger som regel mellom 0.20 og 0.35, mens c varierer mye 
mer avhengig av hvilke artsgruppe og system som analyseres (Rosenzweig 1995). Problemet 
med en slik enkel lineær modell er at antall arter øker uendelig med økende areal uten noen 
øvre skranke, men i den seinere tiden har mange komplekse modeller vært tilpasset for å gi 
en best mulig beskrivelse av den funksjonelle sammenhengen for hvordan antall arter øker 
med størrelsen på arealet (Scheiner 2003, Tjørve 2009, Scheiner et al. 2011, Kunin et al. 
2018, Sæther 2021).  Dersom man antar en bestemt verdi av z  kan vi beregne, i henhold til 
Engen (2007), ved hvilken arealstørrelse  A1  antall arter er forventet å bli redusert med 1 som 

.         (2.8) 

Den relative endringen i arealstørrelse  blir da lik resistansen i samfunnet 
I. Budal var det fuglesamfunnet som ble minst påvirket av en reduksjon i arealstørrelse (Fig. 
2.2) slik at et relativt stort tap av areal var nødvendig for at en art skulle forsvinne (Fig. 2.3).   
 

 
 
Fig. 2.3 Andelen gjenværende arter som en funksjon av andelen av arealet som går tapt i fire 
fugelsamfunn. Effekten av arealtap ble beregnet ut fra en enekel arts-areal kurve (likn. 2.7). Punktene 
viser hvor stor andel av arealet som må forsvinne for at èn art skal forsvinne.  
 

1/
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I motsetning vil en liten endring i areal medføre at en art sannsynligvis forsvinner både i 
Fågelsangdalen og i Eastern Wood (Fig. 2.2, 2.3). 
 
En annen faktor som kan innvirke på resiliensen til et samfunn ovenfor endringer i miljøet er 
en økning av miljøstokastisiteten. Når den arts-spesifikke komponenten av miljøvariansen 

 øker, avtar sensitiviteten i samfunnet z (likn. 2.2, 2.5 og 2.6). Anta en konstant k og la 

forbli fiksert, slik at . Dette gjør at et større område er nødvendig for å 
opprettholde det forventede antall arter når miljøstokastisiteten øker, for eksempel grunnet 
endringer i klima (Fig. 2.4). Mer presist, arealet som kreves tilgjengelig for å ta vare på 
antallet arter som er til stede kan beregnes som  

.          (2.9) 
 
 

  
 
Fig. 2.4. Relativ endring av arealstørrelsen som er nødvendig for å opprettholde det forventede antall 
arter ES som en funksjon av relativ endring i miljøvariansen i hver av de fire fuglesamfunnene. 
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Fig. 4.1. Variasjon i totalabundans, antall observerte arter til stede og variansen i log abundans- 
fordelingen  for spurvefugl i de sju studieområdene i TOV-programmet. Lav  gir liten likhet i 
fordelingen av abundans mellom artene. Rød og blå tekst viser om trenden er negativ eller positiv for 
studieperioden, der stjerne indikerer signifikant (P < 0.05) trend. Områdene er sortert fra nord 
(Dividalen) til sør (Lund).     
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4.2 Endringer i strukturen av fuglesamfunnene over tid  
Alle de tre parameterene som karakteriserer strukturen i fuglesamfunnene (totalabundans, 
likheten i abundansfordelingen til artene, σ2, og det forventede antall arter i samfunnet), viste 
stor variasjon mellom år (Fig 4.1). I noen av områdene (f.eks. Gutulia) ser det også ut til å 
være en nedadgående trend over tid i den totale abundansen av individer i samfunnet. 

Det var stor grad av samvariasjon mellom de ulike parameterne som beskriver 
fuglesamfunnenes struktur. I år med mange individer til stede var det i de fleste av 
samfunnene flere arter til stede (Fig. 4.2a) og større variasjon mellom artene i abundans (Fig. 
4.2b). Den sterkeste effekten ble funnet i samfunn med høyest totalabundans. Disse 
sammenhengene gjør at formen på artsabundans-fordelingen endrer seg med antall arter til 
stede i samfunnet (Fig. 4.2c). En konsekvens av dette er at estimatet for artsdiversitet enten 
uttrykt ved eller antall arter viste stor variasjon mellom år.   

 

4.3  Regulering av totalabundansen i samfunnene 

En forutsetning i mange modeller for dynamikken over tid i samfunn som for eksempel 
beskrevet i likn. 2.2 og 2.3 er at det eksisterer en likevekt som totalabundansen til samfunnet 
svinger rundt. Dette krever en feedback-mekanisme som begrenser endringer i 
totalabundansen. Tilsvarende som analyser av tettehetsavhengighet i dynamikken til 
enkeltarter (Royama 1992), innebærer dette at år med stor totalabundans stort sett blir 
etterfulgt av en nedgang året etter, mens totalabundansen gjerne øker etter år med få individer 
til stede.       

  

2s

 

Fig. 4.2, Sammenhengen over tid mellom a) totalabundans (logaritmisk skala) og observert antall arter til 
stede, b) totalabundans og variansen i artsabundans-fordelingen (logaritmisk skala), og c) antall arter 
til stede og . Forkortelser av områdenavn er gitt i Fig. 4.1. 
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En slik forventet negativ effekt av totalabundansen inneværende år på endringen i det totale 
antallet individer til neste år ble funnet i alle samfunnene (Fig. 4.3, P < 0.05 for alle 
områdene bortsett fra Solhomfjell (P= 0.088) og Lund (P = 0.076)). Dette viser at det 
eksisterer negative feedback-mekanismer i norske fuglesamfunn som regulerer det totale 
antall individ man finner innen et avgrenset område. 

På artsnivå var det også en negativ tetthetseffekt på antall individ. Styrken på denne totale 
tetthetsavhengigheten tenderte til å være sterkere blant de mer vanlige artene i samfunnet enn 
blant de sjeldne (Fig. 4.4). Dette tyder på at stokastiske variasjoner som skyldes demografisk 
eller miljøstokastisitet hadde størst innflytelse på dynamikken til relativt sjeldne arter mens 
bestandssvingningene til mer dominante arter var i større grad styrt av tetthetsavhengige 
mekanismer.      

 

 

Fig. 4.3 Endringen i totalabundans innen et samfunn fra ett år til det neste i forhold til totalabundansen 
inneværende år. Forkortelsene av områdenavn er gitt i Fig. 4.1.   
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4.4 Hvordan påvirker klima den temporære variasjonen i strukturen av 
fuglesamfunn? 

Etter å ha tatt hensyn til effekten av årsvariasjoner i totalabundansen (Fig. 4.3), viste våre 
analyser at også klimaet påvirker samfunnsdynamikken. Dette framkom gjennom at 
årsvariasjonene i strukturen til de ulike samfunnene ble relatert til været om sommeren både 
inneværende (april-juni) og foregående (april-juli) år. Årsaken til at to år ble inkludert i 
analysene er at bestandsdynamikken til spurvefugler er sterkt påvirket av rekruttering av nye 
individer til bestanden, enten direkte gjennom ungeproduksjonen eller overlevelsen av 
ungfugler det første året etter fødsel (Sæther et al. 2016). Ofte er også rekrutteringen positivt 
korrelert med årsvariasjonen i voksenoverlevelsen. Dette gjør at år med stor overlevelse også 
har stor produksjon av nye rekrutter (Sæther et al. 2002). En slik samvariasjon kan gi store 
forskjeller mellom år i bestandsendring hos denne type arter (Sæther et al. 2004). 

 

 

Fig. 4.4. Sammenhengen mellom styrken på tetthetsavhengigheten og artens (log-) relative abundans 
i samfunnet. De mest dominante artene befinner seg til høyre på X-aksen. For forklaring av område-
symboler, se Fig. 4.1. 
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8 Vedlegg 
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Vedlegg 1. Artsspesifikke klimavinduanalyser.  

Figurene viser for de 20 vanligste spurvefuglene og for hvert av de 7 områdene, de 20 
klimavinduene som best forklarte dynamikken til artene etter å ha tatt hensyn til 
tetthetseffekt. Blå viser positiv effekt og rød er negativ effekt. Mørke felt er signifikant (P < 
0.05) effekt. Figuren fortsetter på neste side. Di = Dividalen, Bø = Børgefjell, Åm = 
Åmotsdalen, Gu = Gutulia, Mø = Møsvatn, So = Solhomsfjell, Lu = Lund.  
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Vedlegg 2. Artsassosiasjoner for fuglesamfunn fra TOV-E-data, predikert på 
punktnivå, for de ulike miljødatasettene.  

Artsassosiasjoner på punktnivå for en modell med SatVeg som miljødatasett 
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Artsassosiasjoner på punktnivå for en modell med SØG som miljødatasett 
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Artsassosiasjoner på punktnivå for en modell med klimadata som miljødatasett 
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Artsassosiasjoner på punktnivå for en modell med MODIS NPP som miljødatasett 
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Vedlegg 3. Artsassosiasjoner for fuglesamfunn fra TOV-E-data, predikert på 
transektnivå, for de ulike miljødatasettene.  

Artsassosiasjoner på transektnivå for en modell med SatVeg som miljødatasett 
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Artsassosiasjoner på transektnivå for en modell med SØG som miljødatasett 
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Artsassosiasjoner på transektnivå for en modell med klimadata som miljødatasett 
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Artsassosiasjoner på transektnivå for en modell med MODIS NPP som miljødatasett 

 

 

 




