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Sammendrag

Forstyrrelser og suksesjoner er en del av den naturlige dynamikken i boreal skog, og skaper
store og sma, romlige og tidsmessige endringer. Endringene fgrer til heterogenitet i
pkosystemene og kan gke artsdiversiteten. Vanlige forstyrrelser i skogen er blant annet
stormer som fgrer til trefall og rotvelt, som igjen fgrer til apne glenner med bar jord som
legger til rette for etablering av tidlig suksesjonsarter, og apne glenner i kronedekket som gir
ekstra sollys i skogbunnen, noe som kan veere avgjgrende for spiring og etablering av treer.

Plantene i skogen har ulike etablerings- og revegeteringsstrategier for a fylle de
forskjellige nisjene i naturen. Dette har jeg undersgkt naermere pa artsniva. Derfor har jeg
valgt ut fire tre-arter og en sivplante for (1) a finne ut om forskjellig grad av sma-skala
forstyrrelser pavirker hvordan gran, furu, rogn, bjgrk og harfrytle har etablert seg i
skogbunnen 26 ar etter forstyrrelsen, og (2) om lystilgangen pa skogbunnen pavirker
etablering av de nevnte artene.

Jeg samlet inn data pa forekomst og mengde for de fem artene fra 75
vegetasjonsruter som ble brukt i et sma-skala forstyrrelseseksperiment i 1993. Eksperimentet
simulerte en forstyrrelsesgradient, som varierte fra ligge- og brunstgroper laget av radyr og
elg, til eksponert mineraljord etter rotvelt. Jeg malte diffust og direkte lystilgang ved kalkulere
ut fra Fisheye-fotografier av kronedekket i de samme rutene. Jeg analyserte dataene med
Linear Mixed-Effects models og forenklet modellene til jeg kom frem til den best tilpassede
modellen; «minimal adequate model».

Resultatene viste at det var signifikant mer gran og harfrytle i to av de tre
behandlingene med hgyest grad av forstyrrelse, enn i de resterende behandlingen. Dette
tyder pa at gran og harfrytle krever en forstyrrelse som gir dem tid til & etablere seg pa jord fri
for strefall for konkurranse fra lyngplanter og mose inntreffer. Videre viste resultatene at
forekomst av rogn avtok signifikant med gkende mengde diffust lys. Dette tyder pa at rogn,

begunstiges av a spire pa de mgrkere delene av en generelt mgrk skogbunn.



Abstract

Disturbances and successions are parts of the natural dynamics of the boreal forest. It creates
large and small, spaciotemporal changes. The changes lead to heterogeneity in the
ecosystems, which can increase the species diversity. Normal disturbances in the forest may
be windstorms that causes trees to uproot, or tree falls, and makes gaps in the forest floor
which enables establishment of pioneer species, and gaps in the canopy so that more sunlight
reaches the forest floor, which could be crucial for tree seedlings to establish.

The plants of the forest have different strategies of establishment and growth to fill all
niches. | have examined four tree-species and a rush (1) to find out if different treatments of
fine-scale disturbance are affecting the establishment of Norway spruce, Scots pine, rowan,
downy birch and hairy wood-rush 26 years after the disturbance, and (2) if light availability on
the forest floor affects the establishment of the same species.

| collected data of frequency for the five species from 75 plots which were used in a
fine-scale disturbance experiment in 1993. The experiment simulated a disturbance gradient,
spanning from heat and rut hollows made of roe-deer and elk, to exposed mineral soil caused
by tree uprooting. | measured the diffuse and direct light availability by calculating it from
Fisheye-photographs of the canopy from the same plots. | analysed the data by using Linear
Mixed-Effects Models and simplified the model to achieve the best fitted model; “minimal
adequate model”.

My results showed that there were significantly more Norway spruce and hairy wood-
rush in two of the three treatments with the highest degree of disturbance. This suggests that
Norway spruce and hairy wood-rush needs a disturbance that gives them time to establish
and grow on a litter-free ground before the clonal ingrowth of competing shrubs and mosses
reaches inn from the margins. The results showed further that the occurrence of rowan went
down significantly as the diffuse light increased. This may suggest that rowan establishment

and growth benefits from establishing on the darker parts of the dark forest floor.
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Innledning
Den boreale skogen strekker seg som et bredt skjerf av bartraer og hardfgre Igvtreer rundt den

nordlige halvkule (Bonan & Shugart, 1989), og er et av verdens stgrste terrestriske biom
(Kasischke et al., 1995). Her er det kalde vintrer med langvarig sngdekke som medfgrer kort
vekstsesong (Moen, 1998). Skogens variasjon strekker seg fra treer med hgy kronetetthet, noe
som gir en fuktig og skyggefull skogbunn med et teppe av moser, til et mer dpent
skoglandskap med lavdominans pa skogbunnen i nordlige og kontinentale strgk (Stocks et al.,
2008). Den naturlige dynamikken i boreal skog innebaerer sykluser med forstyrrelser og
suksesjoner (Burton et al., 2003).

Forstyrrelser er menneskeskapte eller naturlige hendelser som former skogen (Dale et al.,
2001). De er en integrert del av skogens gkosystem, og noen arters livsgrunnlag er avhengige
av de etterfglgende suksesjonsprosessene (Dale et al., 2000). Endringene forstyrrelsene gjgr
pa sammensetning, struktur og funksjonelle prosesser (Dale et al., 2001), er en av de viktigste
faktorene som fgrer til romlig og tidsmessig heterogenitet i et gkosystem (Turner, 2010).
Dette kan igjen skape artsdiversitet (Hansen et al., 1991; Jonsson & Esseen, 1990;
Kuuluvainen, 1994). | boreal skog er skogbrann og insektsangrep de mest dominere
forstyrrelsene (Burton et al., 2003). Dette er ofte forstyrrelser som skjer pa stor romlig skala,
og som i hgy grad bekjempes grunnet fatale og gkonomiske konsekvenser (Bleken et al.,
1997; Matz et al., 2020; Schwab et al., 2009). Men der er mange andre betydningsfulle
forstyrrelser som skjer i den boreale skogen, som stormfelling, terke og ekstremnedbgr, og
andre hendelser som skjer pa mindre romlig skala som trefall og rotvelt, beiting og dyretrakk.

En storm vil ofte lede til trefall som gir mange mindre glenner i skogen, heller enn ett stort
apent omrade, og dermed skapes sma apninger og naturlig uttynning (Oliver & Larson, 1996).
Dette er forstyrrelser som er drevet av abiotiske forhold, men oftest er de sma forstyrrelsene
som skaper glennedynamikk pa skala med ett eller fa treer, fgrst og fremst drevet av biotiske
eller autogene forhold (Angelstam & Kuuluvainen, 2004). McCarthy (2001) definerer en
glenne som et resultat av tre-dgd pa fin romlig skala, og som skjer pa et areal mindre enn 200
m?2.

Glennedynamikken skaper flere sma apninger hvor sollys trenger igjiennom. Lys er veldig
viktig for a vekke et frg ut av dvale (Bewley et al., 2012). Og fotosyntese er avgjgrende for
vekst og overlevelse hos autotrofe planter (Lambers & Oliveira, 2019; Smith, 1982). Derfor er

sollys en av de viktigste faktorene nar traer etableres under trekronene i en skog (Lieffers et



al., 1999; Oliver & Larson, 1996). Andelen av lys som treffer tretoppene er hovedsakelig
abiotisk kontrollert, men andelen som treffer busksjikt og feltsjikt er i tillegg kontrollert av
tresjiktet (Lieffers et al., 1999). Lyset bestar av direkte og diffuse solstraler som trenger inn
gjennom apninger i tredekket, og bade lyskvalitet og lysstyrke forandrer seg mye over tid og
rom (Baldocchi & Collineau, 1994; Smith, 1982). Selv i relativt tette bestander med fa tydelige
apninger i kronedekket, er det stor romlig variasjon i lyset som trenger gjennom tresjiktet,
dermed vil nok sollys treffe skogbunnen noen steder slik at frgene til traerne spirer og vokser
opp (Lieffers et al., 1999).

Planter har forskjellige etableringsstrategier for a fylle de ulike nisjene i skogen, og
forstyrrelser, som bade kan gi mer lys og mindre konkurranse i den mgrke skogbunnen er
viktige faktorer for den naturlige dynamikken i den boreale skogen. Etter en forstyrrelse er de
vanligste revegeteringsstrategiene: spiring av gjenveerende frg i jorda, frgspredning fra arter
utenfor forstyrrelsesomradet og vegetativ formering fra omkringliggende vegetasjon (Rydgren
& Hestmark, 1997).

Rgsslyng, tyttebaer og blabaer (latinske navn i vedlegg 1) er vanlige skogsarter som har
spiredyktige frg etter flere ar i jorda, mens furufrg slutter derimot a veere spiredyktig etter fa
arijorda (Granstrom, 1987). Lengelevende frgbank i jorda kan gi et forsprang i
etableringskonkurransen etter en forstyrrelse som skaper sekundaersuksesjon, som rotvelt.
Frg i jorda vil havne dypere ned i jorda ettersom tiden gar, dermed vil frg som overlever i
mange ar og har veert i omradet lenge nok til a ha frg flere cm ned i jorden, begunstiges av en
rotvelt som drar med seg de gverste delene av jorda.

Bj@rk, gran og furu er tidlig koloniserende arter, de har sma, lette frg med vinge som spres
med vind (Lid & Lid, 2005). Noen arter blir spredt med insekter, fugler eller pattedyr som
harfrytle, stormarimjelle og rogn (Lid & Lid, 2005; Raspé et al., 2000). Bjgrk, r@sslyng og
harfrytle er regnet som pionerarter fordi de etablerer seg raskt etter en forstyrrelse, av disse
har harfrytle og rgsslyng en langlivet frgbank (Rydgren et al., 2004).

Blabaer, tyttebaer og rgsslyng er arter som kan spre seg vegetativt (Albert et al., 2003;
Banner, 1996; Borchert et al., 2008), og disse er dermed ikke avhengig av frgspiring og kan
bre seg utover forstyrrede arealer fra de uforstyrrede kantene. Dessuten er vegetativ
spredning viktig for mange moser (Grime et al., 2008), blant annet for etasjemose, fjzermose

og furumose (Benscoter & Vitt, 2007; Popov, 2018; @kland, 1995b)



Noen arter ser ut til & veere avhengig av lite konkurranse og tilgang pa mye lys for a
etablere seg. Bjgrk er en hardfgr art, og i vart klima etablerer bjgrkeskoger seg der klimaet ser
ut til & veere for hardt for andre trearter, slik som tregrensa i fjellet og nordlige breddegrader
(Moore, 1979), dermed vil forstyrrelser som fgrer til redusert konkurranse i lavlandet,
fremme etablering av bjgrk som en tidlig suksesjonsart.

Andre arter ser derimot verken ut til & trenge mye sol eller forstyrrelser. Urten
stormarimjelle er en halvparasitt (Mossberg et al., 2012), som blant annet bruker
lyngplantene rgsslyng og blabaer som vertsplante (Weber, 1976). Den har fa frg sammenlignet
med andre ettdrige planter, men de har til gjengjeld et elaiosom som maur tiltrekkes av
(Heinken, 2004). Det kan tyde pa at arten klarer seg godt under et tett kronedekke ved a
hente karbon fra vertsplanten (Svétlikova et al., 2018), og sollys vil dermed ikke ngdvendigvis
vaere en kontrollerende faktor for hvor den forekommer. Dens naere slektning,
smamarimjelle, ser ut til & foretrekke omrader med lite forstyrrelse (Dalrymple, 2007).

Pa bakgrunn av dette vil jeg finne mer ut om enkelte skogsarters etableringsstrategier og
tilpasninger i skogbunnen. Jeg har valgt a fokusere studiet mitt pa de aktuelle treartene i
studieomradet, i tillegg til en sivplante. Malet med denne oppgaven er (1) a finne ut om
forskjellig grad av sma-skala forstyrrelser pavirker hvordan gran, furu, rogn, bjgrk og harfrytle
har etablert seg i skogbunnen 26 ar etter forstyrrelse, og (2) om lystilgangen pa skogbunnen
pavirker etablering av de nevnte artene. Oppgaven baserer seg pa tidligere studier av Knut
Rydgren, og jeg bruker de samme faste vegetasjonsrutene som ble opprettet i 1993 (se
Rydgren, 1996; Rydgren, 1997; Rydgren & Hestmark, 1997; Rydgren et al., 1998; Rydgren et
al., 2004; Rydgren et al., 2019).



Materiale og metode

Omradebeskrivelse

Studieomradet ligger ved Hggkollen i

@stmarka naturreservat i Raelingen kommune,

-

Viken fylke i Sprgst-Norge (figur 1) (11°02’ @,
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lgsmassene bestar av et usammenhengende
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2021b). Arsmiddeltemperaturen var 6 °C for Hogkollen
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malestasjonen pa Kjeller, Lillestrgm, 14 km
Tegnforklaring
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nord for studieomradet (eKlima, 2021). Juli var

. ) Figur 1: Kart over studieomradet og plassering av de ti
den varmeste maneden, med snittemperatur  pokkene

pa 17,2 °C, og januar var den kaldeste, med

snittemperatur pa -4,2 °C i januar. Arsnedbgren for samme normalperiode var 921 mm og er
hentet fra malestasjon i Enebakk, 12,5 km sgr-gst for studieomradet (eKlima, 2021). Omradet
ligger i svakt oseanisk bioklimatisk seksjon og i boreonemoral vegetasjonssone (NTNU
Vitenskapsmuseet, 2016).

@stmarka naturreservat er et variert barskogsomrade pé ca. 18 km?, med relativt
ubergrt natur, som ble vernet i medhold av naturvernloven i 1990, og utvida til dagens
stgrrelse i 2002 (Forskrift om @stmarka naturreservat, 2002). Blant annet pa grunnlag av
partier med lite pavirkning av nyere hogstinngrep og spor av vanlig skogbruk (Korsmo et al.,
1991). | de sentrale delene av reservatet har kun plukkhogst veert utfgrt, og forrige gang det
skjedde var for nesten 90 ar siden (@kland, 1994). Vernet og den historisk begrensede
skogbruken har medfgrt mye dgd ved, og stor variasjon i alder og stgrrelse pa traerne

(Rydgren, 1996; @kland, 1994). Prgver av torvsekvenser fra gransumpskoger sentralt i



reservatet har vist at det i snitt har forekommet skogbranner hvert 475. ar siden siste istid, og
at brannfrekvensen minket signifikant etter innvandringen av grana (Ohlson et al., 2006)

Naturreservatet er preget av en sterkt kupert topografi, med nord-sgrgaende
dalssystemer (Korsmo & Svalastog, 1993). Dette gir variert natur med mange vann, fuktige
bekkedrag, friske lisider og t@rre, grunnlendte koller. Blabargranskog er den vanligste
naturtypen i den nordlige halvdelen av reservatet, og lagurtgranskog er den vanligste typen i
den sgrlige halvdelen (Heggland, 2000). Baerlyngskog og noen partier med lavskog opptrer pa
de tgrre kollene, med furu som dominerende treslag og bjgrk som dominerende Igvtre.
Sumpskog med gran og stedvis svartor i tresjiktet opptrer i fuktige drag langs bekker, og ved
vann og myrer (@kland et al., 2001). Rogn, bj@rk, osp og selje er vanligst i den sgrlige delen av
naturreservatet, hvor det finnes holt med blandingsskog, men de boreale Igvtraerne
forekommer stort sett i hele naturreservatet. Derimot er edellgvtreer sjeldent (Heggland,
2000).

Den dominerende naturtypen i studieomradet, som ligger i den nordlige halvdelen av
reservatet, er bldbaergranskog. Jorden i denne naturtypen har en velutviklet podsolprofil, som
er klart sjikta med et strglag pa toppen, et lite nedbrutt humuslag gverst, deretter et
askegratt og utvaska bleikjordlag, et mgrkt utfellingslag, og nederst er mineraljorda. Tresjiktet
skaper et skyggefylt miljg, og feltsjiktet er dominert av blabaer. Vegetasjonen i studieomradet
er typisk for blabaergranskog, i feltsjiktet er blabaer, tyttebaer, maiblom, stormarimjelle,
skogstjerne og smyle de vanligste artene, og blanksigd, ribbesigd, etasjemose, furumose og

fjsermose er de vanligste i bunnsjiktet (Rydgren, 1996).

Studieartene
Jeg har undersgkt fem arter; gran, furu, rogn, bjgrk og harfrytle. Dette er de aktuelle

treartene i omradet, og i tillegg én vanlig forekommende sivplante.

Gran er det viktigste skogstreet pa @stlandet (Lid & Lid, 2005), og grana tok over
dominansen i @stmarka for ca. 2000 ar siden (Hafsten, 1992) da den spredte seg raskt pa
bekostning av annen skog, spesielt gikk det ut over furu og bjgrk (Moen, 1998). Grana er litt
naeringskrevende og klarer seg ikke der det er for tgrt (Lid & Lid, 2005). | studiet til Rydgren og
Hestmark (1997), basert fra jordprgver samlet inn fra studieomradet, fant de gran i
vegetasjonen, men ingen granfrg i jordprgvene. Til tross for dette, var gran blant de fgrste til

a kolonisere etter forstyrrelsesbehandlingen, og fikk en stor oppgang av forekomster



sammenliknet med fg@r forstyrrelsen (Rydgren et al., 1998). Frga har en vinge og blir spredd
med vind (Lid & Lid, 2005).

Furu en et ngysomt treslag, og klarer seg derfor bra pa skrinn, t@érr og naeringsfattig
jord, og dominerer disse omradene pa @stlandet (Moen, 1998). Frga har en vinge og blir
spredt med vind (Lid & Lid, 2005). Furu ble hverken funnet i vegetasjonen, eller i jordas
frgbank i studieomradet (Rydgren & Hestmark, 1997). Den forekom ikke av betydning etter
forstyrrelsen heller (Rydgren et al., 1998).

Rogn er et hardfgr, borealt Igvtre (Moen, 1998). Arten er vanlig fra lavlandet og opp i
fiellskogen, og er funnet opp mot 1500 moh. i Norge (Lid, 1979). Frgene befinner seg inni en
frukt, som er et gulrgdt til rgdt baereple (Lid & Lid, 2005). Baerene blir spist av dyr og fugler,
pa den maten blir frga spredd tilfeldig (Raspé et al., 2000). Likt som gran fantes rogn i
vegetasjonen, men ikke i den underjordiske frgbanken i studieomradet (Rydgren & Hestmark,
1997). Rogn etablerte seg ikke raskt, og hadde en lavere forekomst av arten tre ar etter
forstyrrelsen, sammenliknet med f@r forstyrrelsen (Rydgren et al., 1998).

Bjgrk var, sammen med furu, av de fgrste treslagene som innvandret etter istiden 10
000 ar siden (Moen, 1998). Bjgrk er et lyskrevende treslag som kan danne skoger opp mot
tregrensa, men i lavlandet forekommer det oftest som tidlig suksesjonsart, og avhenger
dermed av menneskeskapte eller naturlige forstyrrelser som skaper et dpent og lyst
kronedekke (Moore, 1979). Frgene har vinger og spres med vind (Lid & Lid, 2005). |
studieomradet ble frg funnet i frgbanken ijorda, men artene fantes ikke i vegetasjonen
(Rydgren & Hestmark, 1997). Bjgrk hadde, likt som gran, en stor gkning i forekomst innen de
tre fgrste arene, sammenliknet med fgr forstyrrelsen (Rydgren et al., 1998).

Harfrytle er vanlig pa frisk til fuktig jord, i hagemarker, skog, veikanter, strender og pa
rasmark (Mossberg et al., 2012). Den er vanlig fra lavlandet og opp til over skoggrensa i hele
landet (Lid & Lid, 2005). Frgene spres av maur ved hjelp av et forlokkende vedheng frgene har
(Mossberg et al., 2012). Harfrytle fantes bade i vegetasjonen og i jordas frgbanken i
studieomradet (Rydgren & Hestmark, 1997). Likt som gran og bjgrk, hadde harfrytle en stor
gkning i forekomst innen tre ar etter forstyrrelsen, sammenliknet med fgr (Rydgren et al.,

1998).
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Datainnsamling: Tidligere utfgrt
| 1993 startet Knut Rydgren et felteksperiment med fin-skala forstyrrelser ved Hggkollen (se

Rydgren, 1996; 1997). Her ble det valgt ut ti blokker pa 10 x 10 m med vegetasjon som var
representativ for i studieomradet. | hver blokk ble elleve vegetasjonsruter pa 0,5 x 0,5 m
plassert tilfeldig innenfor hver blokk, hvorav atte inngikk i vegetasjonseksperimentet som jeg
bygger videre pa i min studie, se Rydgren et al. (2004) for detaljert informasjon om
utplasseringen av blokker og vegetasjonsruter. Vegetasjonseksperimentet gikk ut pa a
simulere forskjellig grad av smaskalaforstyrrelse, for a se hvordan det pavirket
vegetasjonsdynamikken i skogbunnen (Rydgren, 1997). Tre av vegetasjonsrutene er
kontrollruter og derfor ikke forstyrret, de fem gjenveaerende vegetasjonsrutene ble behandlet
med forskjellig grad av forstyrrelse. Dette ble gjort 23.-25. august 1993, etter fgrste
vegetasjonsanalyse (Rydgren et al., 2004). En liten spade ble brukt manuelt til behandlingen,
og rgtter ble fjernet for hand. | B; ble vegetasjonen fjernet, i B, ble vegetasjonen og strglaget
fiernet, i B3 ble vegetasjon, strglag og humuslag fjernet, og i B4 og Bs ble vegetasjon, strglag,
humuslag og bleikjorda fjernet (figur 2). Behandlingen ble pafgrt i omrader pd 1 x 1 m og
vegetasjonsrutene B1, B, og B3 ble plassert i sentrum, 0,25 m fra intakt vegetasjon. For B4 og
Bs ble behandlingen pafgrt i omrader pa 1,5 x 1,5 m. B4 ble plassert i nederste hjgrnet til
venstre, og dermed i kontakt med intakt vegetasjon langs to sider. Bs ble plassert i sentrum,
0,5 m fra intakt vegetasjon fra alle sider. Vegetasjonsrutene representerer en
forstyrrelsesgradient fra litt forstyrret til veldig forstyrret (B1, B2, Bs, B4, Bs) og etterlikner
forstyrrelseseffekter radyr og elg har, som ligge- og brunstgroper, til trefall hvor rgtter drar
med seg jord og medfgrer at mineraljorda blir eksponert (Rydgren et al., 2004). Data fra
vegetasjonsrutene ble samlet inn hvert ar fra 1993 til 2003, deretter i 2005 og 2011 (Rydgren

et al., 2019). 1 2017 gjennomfgrte Rydgren (pers. medd.) ytterligere en datainnsamling.
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Datainnsamling: Artene
For a finne igjen de faste rutene, befarte Knut

Rydgren og jeg studieomradet med en
metalldetektor i mai 2019. Av de 80 originale

rutene, fant vi igjen og kunne bruke 75. Tre av

l;l

rutene var borte under forrige datainnsamling, i

2017, en var trakket i stykker av elg, og en
hadde blitt revet vekk med en rotvelt (figur 3). |

lgpet av sommeren samlet jeg inn data for

?
il
||

treartene gran, furu, rogn, bjgrk og harfrytle fra

sivfamilien.

Figur 3: En rotvelt har dratt med seg rute 52, to gule
markeringspinner stikker ut sentralt i bildet.

Jeg registrerte smarutefrekvens, om arten
forekommer eller ikke forekommer i hver av de 16

sma-rutene (figur 4).

Figur 4: Rute 18, blokk 3, behandling 4,
analyseramme (0,5 x 0,5 m) delt inn i 16 like store
sma-ruter.
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Figur 5: Rute 18, blokk 3, bilde tatt med linsen opp, og 180
bildevinkel for G kalkulere lystilgang i rutene

Datainnsamling: Lysdata

For @ male lystilgangen til rutene, brukte jeg
kameraet PENTAX K-5 Il digital SLR med
objektivet Sigma 4.5 mm F2.8 EX DC HSM
Circular Fisheye lens. Fisheye-linsen er en
ekstrem vidvinkellinse som gir en bildevinkel
pa 180°, dette gj@r bildet sirkulzert (figur 5).
Kameraet ble plassert 0,5 til 1 m over
sentrum av vegetasjonsruten med linsen
opp. Jeg brukte et kompass slik at gverst i
bildet alltid pekte mot nord, og plasserte

kameraet helt i vater ved hjelp av to

vaterpass. For & unnga lysforstyrrelser fra sola, tok jeg bildene i tussmgrke, f@r soloppgang og

etter solnedgang. Det er viktig med en tydelig kontrast for at kameraet skal fanget opp hva

som er traerne i kronedekket og hva som er himmel.

Jeg brukte programvaren Hemisfer (Schleppi et al., 2007; Thimonier et al., 2010) til 3

regne ut lysverdier. For hver blokk skrev jeg inn breddegrad og lengdegrad for at programmet

skal kalkulere riktig ut ifra solas posisjon. Deretter stilte jeg inn slik at lysverdiene ble regnet ut

for perioden 1. april til 1. september. Den optimale terskelen for hva som er hvitt (himmel) og

hva som er svart (tredekke), ble beregnet automatisk av Hemisfer (Nobis & Hunziker, 2005).

Jeg fikk ut samlet verdiinformasjon i form av prosent diffust lys (DLI: diffuse light index —

indirekte straling), direkte lys (BLI: beam light index — direkte solstraling) og globalt lys (GLI:

global light index — et gjennomsnitt av DLI og BLI) for hver rute. Pa skogbunnen er diffust lys

viktigst (Brodersen & Vogelmann, 2007), derfor er DLI og GLI mest relevant for min oppgave.
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Statistisk analyse
Alle statistiske analyser ble utfgrt i R versjon 3.6.3 eller 4.0.4 (R Core Team, 2021), med

pakkene ImerTest (Kuznetsova et al., 2017) og Ime4 (Bates et al., 2015).

Ettersom jeg brukte smarutefrekvens da jeg samlet inn data, er dataene samlet inn pa
en proporsjonal skala, det vil si at de er proporsjonsdata, men ikke binomiale. | slike tilfeller er
det anbefalt a logit-transformere dataene (Warton & Hui, 2011).

Jeg brukte Pearsons korrelasjonstest for a teste ut om lysvariablene mine, DLI og GLI
korrelerte og dermed viser omtrent det samme i statistiske analyser. De var sterkt signifikant
korrelerte (r’=0,67 og p=4,75e-11). Derfor, og fordi diffust lys er viktigst pa skogbunnen,
valgte jeg a bruke kun én av lysvariablene, DLI, i de statistiske analysene.

| modelleringen brukte jeg artenes logit-transformerte smarutefrekvens som
responsvariabel, og DLI og forstyrrelsesbehandling som forklaringsvariabler. Jeg brukte Linear

Mixed-Effects Models til 8 modellere. Dermed ble den fullstendige modellen:
Imer(logit_art~DLIP*behandling+(1|blokk))

Jeg forenklet modellen ved a fgrst fjerne interaksjonen mellom de to forklaringsvariablene,
deretter sammenlignes den fullstendige modellen med den forenklede modellen ved a bruke
anova — hvis den forenklede modellen ikke er signifikant darligere enn den fullstendige, gar
jeg videre med den forenklede og slar sammen faktorene med hgyest p-verdi i modellen.
Deretter forenkler jeg med samme prosedyre frem til jeg kun sitter igjen med signifikante
faktorer, og dermed kommet frem til den best tilpassede modellen; «minimal adequate
model» (Crawley, 2013).

Vegetasjonsruter i samme blokk, ligger naere hverandre og vil med hgyere
sannsynlighet ha likere miljg og likere vegetasjon enn vegetasjonsruter fra forskjellige blokker.
For & kompensere for denne avhengigheten/hierarkiske strukturen, korrigerer jeg ved a
modellere med «random effects». | tillegg er det mange nullverdier i datasettet fordi det er
mange ruter uten noen av de fem artene. Slike datasett fgrer ofte til «<mismatch» mellom
statistisk modell og data. Under modelleringen av gran ble datasettet for krevende og ble
«singular» nar vi tok med «random effects». Dermed ble modellen lik en glm (Generalized
Linear Models) som ikke har med «random effects» og er derfor ikke korrigert for den
hierarkiske strukturen som fgrer til at noen ruter er likere hverandre enn andre og ma tolkes

med forsiktighet.
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Resultat

Gran, rogn og harfrytle forekom i henholdsvis 12, 19 og 5 9
prosent av rutene fgr forstyrrelsen i 1993, og i 2019 o | :
fantes de i 15, 15 og 27 prosent av rutene. Bjgrk og furu _ _*
ble ikke funnet i 1993, men i 2019 forekom bjgrk med ett i;; &
individ i én rute. Derfor vil kun resultater fra statistisk g - |
analyse med gran, rogn og harfrytle bli presentert. ol :
Det diffuse lyset (DLI) malt i studieomradet 0 |

varierte fra 13 % til 34 % (figur 6).

Figur 6: Variasjonen i prosent diffust lys i

| modelleringen for alle de tre artene endte jeg opp ~ studieomradet. Tykk, svart linje viser
medianen, gul boks viser 50 % av rutene,

med modeller, «<minimal adequate model», som kun hadde  stiplet, vertikal linje viser 25 % av de
hgyeste og laveste verdiene, sirklene

én faktor igjen. For rogn var det diffust lys, og for gran og viser ekstreme verdier (outliers).

harfrytle var det forstyrrelsesbehandling. Interaksjonen mellom diffust lys og behandling

hadde ikke signifikant effekt pa noen av artene.

=)
o — =)
W
=
g °
i}
&
R
T
i
3
-@
:r_
=
s
e
©
s
0]
o —
e}
D_

I I
Bl, Bz, B4 0og K Bg 0g Bs

Behandling

Figur 7: Figuren viser «minimal adequate model» for gran. Det var signifikant mer gran i ruter med behandling Bs og Bs, enn i
ruter med behandling Bs, By, B4 0og kontrollruter. Behandlingene: B; - vegetasjon er fjernet i ruta, B, - vegetasjon og strglag er
fjernet i ruta, Bs - vegetasjon, strglag og humuslaget er fiernet i ruta, B4 og Bs - vegetasjon, strglag, humuslaget og bleikjord er
fjernet i ruta, Bs skiller seq fra B4 ved @ ha st@rre avstand til intakt vegetasjon, K - ingen behandling.

«Minimal adequate model» for gran viste at det var signifikante forskjeller pa hvor det
forekom gran langs forstyrrelsesgradienten. | to av de tre rutene med hgyest grad av
forstyrrelse, Bs og Bs, var det signifikant mer gran enn i de resterende rutene, Bs, By, B4 og K
(figur 7).
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Figur 8: Figuren viser «minimal adequate model» for rogn. Rogn minker signifikant med gkende mengde diffust lys. Linja, og
dens 95%-konfidensintervall, viser rogns predikerte tendens langs lysgradienten. Punktene viser vegetasjonsrutene.

«Minimal adequate model» for arten rogn, viste at forekomst av rogn avtok signifikant ved

gkende mengde diffust lys (figur 8)

12

10

Harfrytle (smarutefrekvens)

Bl, Bz, B4 0og K B3 0og Bs
Behandling

Figur 9: Figuren viser «minimal adequate model» for harfrytle. Det var signifikant mer hérfrytle i ruter med behandling Bs og
Bs, enn i ruter med behandling B;, B,, B4 0g kontrollruter. Behandlingene: B; - vegetasjon er fjernet i ruta, B, - vegetasjon og
strglag er fjernet i ruta, Bs - vegetasjon, strdlag og humuslaget er fiernet i ruta, B4 og Bs - vegetasjon, strglag, humuslaget og
bleikjord er fjernet i ruta, Bs skiller seg fra B, ved @ ha stagrre avstand til intakt vegetasjon, K - ingen behandling.

Arten harfrytles «minimal adequate model» likner mye pa gran sin. Den viste de samme
signifikante forskjellene pa hvor det forekom harfrytle langs forstyrrelsesgradienten. Det var
signifikant mer harfrytle i to av de tre rutene med mest forstyrrelse, B; og Bs, enn i de
resterende rutene, B1, By, B2 og K (figur 9).
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Diskusjon

Artenes etablering 26 ar etter forstyrrelsen
Resultatet fra den statistiske analysen viser at det er signifikant mer gran og harfrytle i to av

de tre vegetasjonsrutene med hgyest grad av forstyrrelse, Bs og Bs. B4 har samme grad av
forstyrrelse som Bs og dermed hgyere grad av forstyrrelse enn Bs, men en viktig forskjell er at
i B4 grenser to av sidene til intakt vegetasjon. Det er tydelig at vegetasjonens respons pa
forstyrrelser og det pafglgende reetableringsmgnsteret er kompleks, og her er det to
hovedfaktorer som styrer: I) hvor dypt jorda er fjernet (den mest apenbare
forstyrrelsesgradienten); og Il) hvor stor avstanden til intakt vegetasjon er. | en studie av
Schimmel og Granstrom (1996) pa brannforstyrrelse, og overlevelse av frg og jordstengler
(rhizomer), finner de at brann som gdelegger det gverste laget av jorda, fjerner jordstengler
som kan reetablere seg vegetativt, og legger til rette for frgbanken i jorda, mens brann som
fierner jordlag ned til mineraljorda, fjerner sa store deler av frgbanken at spredning av nye frg
inn i forstyrrelsesomradet vil ha den stgrste fordelen. Dette vil i stor grad kunne overfgres til
annen forstyrrelse som fjerner vegetasjon og jordlag, slik som er gjort i mitt studieomrade, og
dette forklarer forstyrrelsesgradienten. Den andre faktoren er avstanden til intakt vegetasjon
og dermed ogsa stgrrelsen pa forstyrrelsesomradet. | Bullock et al. (1995) vises det at
revegeteringsmgnsteret endrer seg med stgrrelsen av forstyrrelsen i en gresslette.
Forstyrrelsene med minst areal gikk fortest tilbake til fgr-forstyrrelsestilstand, og hadde mer
innslag av arter som etablerte seg ved bruk av vegetativ formering fra kantvegetasjonen, enn
de stgrre forstyrrelsesarealene. Dette forklarer hvorfor arters forskjellige strategier fgrer til
ulike revegeteringsmegnstre og det stemmer overens med ordinasjonen utfgrt av Rydgren et
al. (1998) for de tre fgrste arene etter forstyrrelsen hvor de finner at revegeteringsmgnsteret
er relatert til dybden av jordlag som er fjernet og stgrrelsen pa forstyrrelsesarealet, og at
graden av forstyrrelsen kan modifiseres av avstand til intakt vegetasjon. Det er tydelig at disse
menstrene har satt spor som fortsatt er synlig 26 ar etter forstyrrelsen. Denne type synlige
spor kan vises i lang tid etter en forstyrrelse, i Jonsson og Esseen (1990) sitt studie pa
mosediversitet etter trefall, fant de tidlig suksesjonsarter i forstyrrede glenner som var over
120 ar gamle.

Alle forstyrrelsesbehandlingene er utfgrt slik at vegetasjonsruta er minst 25 cm fra
intakt vegetasjon bortsett fra B4. Derfor har klonal vekst fra kantene en stgrre mulighet, og

koloniserer raskere i ruter med denne behandlingen, enn i noen av de andre behandlingene.
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Blant annet fant Rydgren et al. (2004) at smyle, som var en dominerende art i studieomradet
f@r forstyrrelsen og formerer seg vegetativt med jordstengler, etablerte seg raskere i Bs enn i
Bs, til tross for lik forstyrrelsesgrad. Videre fant de at det var bedre overlevelse og
reetablering hos arter som hadde jordstengler og rgtter i den gverste delen av humuslaget,
og som hovedsakelig formerer seg vegetativt, slik som smyle og blabaer. Schimmel og
Granstrom (1996) fant ogsa at arter med vegetativ formering fra jordlagene var gjenopprettet
etter fa ar i vegetasjonsruter hvor forstyrrelsen ikke har fiernet eller gdelagt jordstenglene.
Behandlingene B1 og B,, som har sa liten grad av forstyrrelse at mange jordstengler fortsatt er
intakte, og Bs4, som grenser mot intakt vegetasjon, har st@rre konkurranse fra disse type arter
enn B3 og Bs. Gran og harfrytles forekomster var ikke signifikant ulik mellom kontrollrutene og
B1, B2 0og B4, noe som betyr at artene ikke star sterkere 26 ar etter denne
forstyrrelsesbehandlingen, enn om der ikke var utfgrt forstyrrelse i det hele tatt. Derimot har
de gkt forekomst i B3 og Bs, noe som tyder pd at forstyrrelser som gir et areal p& minst 1 m?
og fjerner vegetasjon og jordlag minst ned til bleikjorda, og dermed fjerner det meste
organiske substratet, vil legge til rette for gkt etablering av gran og harfrytle. Frodig feltsjikt
og et tykt lag med lite nedbrutt organisk materiale kan hindre trespirer i a etablere seg
(Jaderlund et al., 1997; Kuuluvainen, 1994; Zackrisson et al., 1997). Dette kan veere tilfellet for
harfrytle ogsa, og det kan tyde pa at gran og harfrytle etablerer seg bedre i uorganisk jord.
Gran og harfrytle har ulik etableringsstrategi, gran reproduseres kun via frgregnet, den
blir som regel ikke funnet i frgbanken (Berger et al., 2004; Rydgren & Hestmark, 1997) og den
formerer seg som regel ikke vegetativt i skog (@kland, 1995a). Harfrytle spres ved hjelp av
maur, eller blir liggende under morplanten. Den kan ogsa spre seg vegetativt (Pkland, 1995a),
og har en langlivet frgbank (Kjellsson, 1992). | jordprgver som ble tatt av Rydgren og
Hestmark (1997) i studieomradet var det signifikant mer harfrytlefrg i de dypeste jordlagene,
humus og bleikjorda (5 — 15 cm under vegetasjonen), enn i strglaget. Det ble ikke tatt prgver
dypere enn bleikjorda, det er derfor ikke mulig a vite hva slags frgbank B4 og Bs har hatt til
radighet. | Schimmel og Granstrom (1996) sin studie koloniserte harfrytle hovedsakelig fra
begravede fr@, og frgbanken var lokalisert i de nederste delene av humuslaget og de gverste
fa cm av mineraljorda. | mitt studieomrade etablerte harfrytle seg tidlig etter forstyrrelsen, og
forekomsten i Bs skilte seg fra de andre behandlingene frem til og med syv ar etter
forstyrrelsen (det siste aret i studien) (Rydgren et al., 2004). Dette kan tyde pa at forekomsten

av spiredyktige frg i frebanken var lavere i mineraljorda, og at fjerning av konkurranse fra
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arter som sprer seg vegetativt i kombinasjon med en solid frgbank la umiddelbart gode
forhold til rette for harfrytle i Bs. Harfrytles etablering i rutene med behandling Bs, ser ut til a
ha hatt en mer gradvis utvikling, og er den eneste av behandlingene hvor forekomst av
harfrytle fortsatt gker syv ar etter forstyrrelsen (Rydgren et al., 2004). Bar mineraljord pa et
omrade som gar over drgyt 2 m?, slik som forstyrrelsen i Bs, er tydeligvis gunstig for
etableringen, men det er mulig at strategien om a bli spredt med maur er en saktegaende
prosess og/eller at det var fa frg i den gjenvaerende frgbanken i mineraljorda, og at disse
fregene bruker tid pa a vokse opp og spre nye frg slik at forekomsten av harfrytle gker.

| en studie pa gran i sumpskoger i Sverige av Hornberg et al. (1997), finner de at
mikrohabitat har den stgrste effekten pa om gran spirer. Opphgyede mikrohabitat, som
rotter, laeger og stumper er avgjgrende for etablering. Samtidig sa de at i flate omrader, og
konkave og fuktige omrader i skogbunnen var det laveste forekomst av granspirer, og den
stgrste arsaken til spiringsdgdelighet var gjengroing av moser. Dette stemmer overens med et
eldre studie, utfgrt av Sirén (1955), hvor det star at naturlig regenerering og etablering av
gran i granskog i Nord-Finland primaert forekommer i den nye, bare jorda etter et trevelt, pa
dede store laegere som er i god gang med nedbrytningsprosessen og pa omrader med et
sparsomt mosedekke. Dette tyder pa at gran foretrekker omrader med liten grad av

konkurranse fra den vanlige skogsvegetasjonen, og spesielt et tykt lag med moser.

Lystilgangens pavirkning i skogbunnen
Den statistiske analysen viste at rogn avtok signifikant ved gkende mengde diffust lys.

Spirer og unge planter av rogn er veldig skyggetolerante (Raspé et al., 2000), dermed er det
ikke rart at de klarer seg godt i de mgrkere rutene i studieomradet mitt. Rogn blir omtalt som
en pionerart (Heiri et al., 2012; Tiebel et al., 2018) og er, ssammen med bjgrk, de eneste
traerne i Norge som vokser som treer i den sgrarktiske og lavalpine sonen (Moen, 1998). |
tillegg blir den funnet pa klipper i Storbritannia (Raspé et al., 2000). Disse faktorene tyder pa
at rogn ikke er en lyssky art. Tvert imot tyder lys pa a vaere en viktig del av den
reproduserende fasen hos rogn (Lediuk et al., 2016; Raspé et al., 2000). Derfor er det
sannsynligvis en indirekte forklaring pa hvorfor der er mindre rogn i rutene med mer lys.

| Zywiec (2013) sin studie pa rogns spiringsoverlevelse i en gammel granskog i Polen,
fant hun at rognespirer hadde hgyere dgdelighet under rognetraer enn under grantrzer. Og

etter skogbrann i en granskog i Finnland fant Vanha-Majamaa et al. (1996) at det var stgrre
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tilfgrsel av rogn i skogomradene enn i de fem ar gamle hogstfelta, disse to tilfellene kan tyde
pa at det er mer Ignnsomt for rogn a etablere seg under et skyggefullt tresjikt. Det kan ogsa
tyde pa at fugler foretrekker a raste i tettere skoger. Mange sma fugler har en foringsatferd
som er tilpasset predator-unngdelse, hvor de spiser litt frukt og deretter giemmer seg i
nzerliggende skog for & fordgye (Howe, 1979). Det er mulig at de tetteste delene av skogen,
og dermed de mgrkeste, er & foretrekke, og at dette kan forklare fordelingen av rogn langs
lysgradienten i min studie.

Rogn er en foretrukket beiteplante for blant annet elg (Hjeljord & Histgl, 1999) og den
foretrekker lyse og frodige hogstfelt a beite pa (Bjgrneraas et al., 2011; Wam et al., 2016).
Denne type habitat forekommer ikke i naerheten av studieomradet, men kanskje de lysere
delene av granskogen foretrekkes fremfor de mgrkere. Lysere omrader kan lede til frodigere
vegetasjon, i Mclnnes et al. (1992) studie i boreal vegetasjon i Michigan, USA fant de at
biomassen i busksjiktet gkte med gkt tilgang pa lys, dermed er det mulig at rogna er mer
konkurransedyktig i de mgrkere rutene.

Innsamling av data er gjort med smarutefrekvens, og sammenlignet med gran og
harfrytle, har rogn en hgy smarutefrekvens i forhold til antall individ, noe som betyr at rogn
tar opp mer plass. Det er mulig at rogna bruker ressurser pa a lage store bladflater i de
merkere rutene for a8 gke netto CO,-opptaket tilstrekkelig, og dermed har hgyrere frekvens. |
Lusk (2002) sin studie gjort pa eviggrgnne traer og busker i en temperert regnskog i Chile, fant

han at de skyggetolerante artene gkte bladstgrrelsen under lavt lysniva.

Konklusjon
Gran og harfrytle krever en viss grad av forstyrrelse for a fortsatt ha effekt 26 ar etter.

Tilstrekkelig vegetasjon og jord ma fjernes slik at de har tid til 4 etablere seg fgr konkurransen.
| tillegg kan avstand til intakt vegetasjon modifisere graden av forstyrrelse, dermed ma
forstyrrelsen strekke seg over minst 1 m?. Rogn krever ikke forstyrrelse for & etablere seg, og
taler godt det lave nivaet med lys under trekronene i studieomradet, men ut ifra mine funn og
data kan jeg ikke avgjgre hvilken forklaring som beskriver best hvorfor det er mindre rogn i de
lysere rutene, det kan veere mer komplekse forklaring enn jeg har funnet, og det krever

ytterligere undersgkelser.
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Vedlegg 1

Norske navn (alfabetisk)

Latinske navn*

Bj@rk Betula pubescens
Blabaer Vaccinium myrtillus

Elg Alces alces

Etasjemose Hylocomium splendens
Fjeermose Ptilium crista-castrensis
Furu Pinus sylvestris
Furumose Pleurozium schreberi
Gran Picea abies

Harfrytle Luzula pilosa

Maiblom Maianthemum bifolium
Ribbesigd Dicranum scoparium
Rogn Sorbus aucuparia
Rgsslyng Calluna vulgaris

Radyr Capreolus capreolus
Skogstjerne Lysimachia europaea
Smyle Avenella flexuosa/Deschampsia flexuosa
Blanksigd Dicranum majus

Smamarimjelle

Melampyrum sylvaticum

Stormarimjelle

Melampyrum pratense

Tyttebeer

Vaccinium vitis-idaea

*Nomenklatur fglger standarden i Artsdatabanken
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