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Inledning

Denna rapport innehaller fem kapitel som tillsammans ska bidra med vetenskapligt faktaunderlag
och vigledning i olika frigor om arters spridning och spridningsméjligheter — eller konnektivitet
som det ocksi kallas.

I kapitel 1 ges en 6versikt av hur arbetet med gron infrastruktur kan organiseras och hur kunskap
om arters spridning och konnektivitet kan vigas in 1 analyser.

Kapitel 2 ger en introduktion till facktermer och matematiska modeller som anvinds for att
beskriva arters spridning och konnektivitet.

Kapitel 3 och 4 innehaller kunskapsoversikter med fokus pd forskningsstudier av djurs, vixters
och svampars spridning i skog samt 1 andra terrestra landskapstyper (grismarker, vitmarker och
fall).

I kapitel 5 6versitts det som framkommit 1 kunskapséversikterna till vigledning om nir och hur
spridning och konnektivitet bor vigas in 1 analyser av gron infrastruktur.
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1. Hur kan kunskap om arters
spridning anvandas i analys av
gron infrastruktur?

Sammanfattning

I detta forsta kapitel beskrivs arbetsflodet och de generella
frigor som man stills infor vid analys av gron infrastruktur

for arter eller livsmiljoer. Det visar att milen och villkoren for
gron infrastruktur — bland annat vilka arter och livsmiljéer som
star 1 fokus — mdste klargdras innan analysen startar. En grund-
forutsittning vid analys av gron infrastruktur for arter eller livs-
miljoer 4r att det finns datalager (kartor) Gver var i landskapet
som naturvirdena forekommer. I sillsynta fall finns heltickande

karteringar.Vanligtvis 4r man hinvisad till att anvinda delvisa
karteringar eller indirekta matt Gver var arterna eller livsmil-
joerna sannolikt finns. Om malet fOr analysen ir att stirka
spridningsméjligheterna sd krivs dessutom kunskap om hur
spridningen sker 1 landskapet. Detta kapitel visar hur moderna
analysverktyg kan anvindas for att analysera datalager (kartor)
over naturvirden baserat pd kunskap om spridning.



Syftet med grén infrastruktur

Syftet med den grona infrastrukturen 4r att bidra till att
lingsiktigt bevara den biologiska mingfalden och ekosystem-
ganster samt sikerstilla ekosystemens resiliens, i synnerhet i
forhallandet till ett forindrat klimat (M2013/1086/Nm).

Ett sitt att lingsiktigt sikra den biologiska méingfalden ar
att 6ka overlevnaden och spridningsmajligheterna for arter
generellt, och sirskilt for arter vars risk for utdéende okat
sedan deras populationer minskat och fragmenterats. Sam-
mantaget ska urvalet av omriden och naturvardsitgirder i en
gron infrastruktur bidra till att vinda populationsutvecklingen
genom att bevara omriden dir arterna redan forekommer
samt hjilpa arterna att iter- eller nykolonisera omriden si att
de kan balansera lokala f6rsvinnanden. Urvalet av omrdden
och naturvirdsitgirder kommer att ha stor betydelse for hur
vi lyckas uppnd detta mal.

Mal gér fére metod

Utformningen av gron infrastrukturen beror pa valet av
arter/artgrupper och deras livsmiljder och pa tillgingen av
data. Dirfor dr det viktigt att mélen och villkoren for gron
infrastruktur klargors innan analysen startar. Man behover
bland annat klarligga vilka arter som ir i storst behov gron
infrastruktur, vilka livsmiljoer som de behover och hur deras
spridningsprocesser fungerar.

I arbetet med att utveckla en gron infrastruktur giller det
att vilja ut omrdden med passande fysiska och biologiska
forhillanden, det vill siga omrdden med de miljokvaliteter

som arter behover for att dverleva och fortplanta sig. Till-

gangen pa livsmiljoer av limplig kvalitet kan betraktas som
ett “miljofilter” som sitter grinser for arters forekomst och po-
pulationsutveckling (Wright 2002, Leibold & McPeek 2006,
Morlon m fl. 2009). En viktig dtgird i detta avseende ir att
bevara omriden dir arterna redan forekommer (Hanski 2000,
Ranius & Kindvall 2006, Moilanen 2012).

I vissa fall har arter en begrinsad formaga att sprida sig 1
det aktuella landskapet. Man kan siga att arters populationsut-
veckling eller forekomst dven begrinsas av ett “spridningsfilter”
(Hubbel 2001). Urvalet av omriden och naturvardsitgirder
maste dd goras med hinsyn till arters formaga att sprida sig
mellan och kolonisera olika platser (Fig. 1:1). Det giller alltsa
att dven stirka konnektiviteten — arternas spridningsméjlighe-
ter — genom att minska spridningsavstind och barridrer.

Miljo- respektive spridningsfiltrens betydelse varierar bero-
ende pa vilket kontext av arter och landskap som stir i1 fokus
(McGill 2003, McGill m.fl. 2006, Myers m.fl. 2013).Vikt-
ningen av livsmiljoer av lamplig kvalitet (miljofiltret) kontra
konnektivitet (spridningsfiltret) — och ddrmed principerna for
urvalet av omrdden och dtgirder — forutsitter dirfor att vi har
kunskap om arters spridningsformaga i det aktuella landskapet.

Ifall arterna har en narmast obegrinsad spridningsformaga
kan urvalet goras enbart utifrin kvalitet (miljoaspekter). Om-
riden och naturvirdsitgirder med hogst kvalitet virderas ock-
sa hogst, viljs ut och lokaliseras 1 en gron infrastruktur oavsett
deras geografiska placering och isolering. I de fall arters sprid-
ning ir begrinsad kommer omriden och naturvirdsatgirder
att virderas utifrin bide kvalitet och konnektivitet dir urvalet
av omriden och naturvardsitgirder blir mer aggregerat och
sammanlinkat (Huxel & Hastings 1999, Hanski 2000).

Arters populationsutveckling

Inneboende egenskaper

Arters egenskaper

Livsmiljokrav

Spridningsférméga
— Emigration
— Spridning per se
— Etablering

Livsmiljoers egenskaper
(nybildning/restaurering)

Figur 1:1. Summering av faktorer som paverkar
arters populationsutveckling; arters inneboende
biologiska egenskaper respektive yttre faktorer
kopplande till natverket av livsmiljoer. Natver-
kets utformning kan justeras genom fysisk pla-
nering och naturvardsatgarder. Modifierat efter
Van Teeffelen m.fl. 2012.

Yttre faktorer — natverket och livsmiljoer

Rumsliga aspekter

* Enskilda miljéers kvalitet (inklusive stor-

lek och form)

Total mangd och férdelning i nétverket
(miljers konnektivitet)

Tidsmassiga aspekter

Nétverkets dynamik;
forandringars intervall, omfattning,
intensitet och korrelation



Det generella arbetsflédet

Arbetet med gron infrastruktur sker stegvis utifrin de mal som
satts upp (Fig. 1:2). Forst sitter man malen. Sedan tar man fram
de underlag som behdvs for att analysera gron infrastruktur.
Det handlar dels om datalager (kartor) som visar arters och
livsmiljGers forekomst 1 landskapet, dels modeller for arters
spridning och konnektivitet. Det som i denna rapport avses
med spridning ir arters forflyttning frin en ursprungs-/fodelse-
plats till en ny plats eller omgivning dir arten kan reproducera
sig. Det avser till exempel inte regelbundna och vardaglig for-
flyttningar under en djurindivids liv, exempelvis fodosok eller
revir-/hemomradesrutter som kan kopplas till arters arealkrav.
Aven detta, det vill siga om milen giller arters spridning eller
mer regelbundna forflyttningar och arealkrav, behover klargoras
innan analysen startar.

Metodiken som utvecklas inom forskningsomridet rumslig
naturvardsprioritering ir vil limpad for senare analys av gron
infrastruktur (se exempelvis Snill m.fl. 2016). Forenklat kan
man siga att analysen gir ut pd att sammanviga och ranka
olika omraden i landskapet beroende pa deras lokala kvalitet/
naturvirde (exempelvis 1 form av forekomst av arter) samt
konnektivitet (Fig. 1:3).

I de analysverktyg som utvecklats finns méjlighet att pa
olika sitt viga in betydelsen av spridning och konnektivitet
med hinsyn till kunskap om arterna i fokus och de frigestill-
ningar och villkor som satts upp for analyserna (Moilanen m.fl.
2009, Lehtomiki & Moilanen 2013). Resultatet frin analysen
ir en karta som visar hur omriden med olika ranking — sd
kallad naturvardsprioritet — ir fordelade och eventuellt aggre-
gerade 1 landskapet. Det kan anvindas som ett underlag for att
vilja ut omridden och genomfora naturvirdsitgirder i en gron
infrastruktur. Efter hand behover man folja upp effekterna av
urval av omraden och naturvérdsitgirder for att utvirdera och
ddrefter anpassa arbetet med gron infrastruktur (Fig. 1:2).

Analysers utformning

Tillgdngen pa data och kunskap styr analysernas utformning
(Fig. 1:3-4). I undantagsfall finns datalager i form av noggran-
na totalinventeringar av arters forekomst och deras livsmiljoers

kvaliteter. Det som vanligtvis star till buds 4r datalager over
olika indirekta matt — indikatorer — fér de naturvirden som
star 1 fokus. Det kan handla om naturtypskarteringar (biotop-
kartor) dir naturtyp/biotop fungerar som indikator for var

i landskapet arter och livsmiljoer finns respektive inte finns
(biotoper som kategoriska klasser; Fig. 1:4).

I vissa fall kan man producera sa kallade prediktionskartor
dir predikterat virde (forekomstsannolikhet) fungerar som
indikator for hur arters forekomst eller livsmiljoers lamplig-
het kontinuerligt varierar i landskapet (Fig. 1:4). Prediktions-
kartorna kan till exempel tas fram med hjilp av statistiska
modeller som beskriver samband mellan arters forekomst och
omridens kvaliteter alternativt olika miljovariabler som karte-
rats 1 landskapet (se Snill m.fl. 2016). De statistiska modellerna
och dirmed prediktionskartorna kan dock konstrueras pa flera
olika sitt beroende pa vilka data och kunskap som finns om
analyserade arter och livsmiljoer (Elith & Leathwick 2009).

Forutom modeller 6ver samband mellan férekomst och
miljovariabler kan man dven bygga modeller som beskriver are-
alkrav eller andra specifika ekologiska behov hos de arter som
star 1 fokus. Man behover alltsa tinka igenom vilka typer av
statiska modeller och prediktioner som ska anvindas innan man
startar analysen av gron infrastruktur. Dessutom bor man utreda
vilken rumslig skala och upplosning som kartlagren och predik-
tioner maste ha for att man ska kunna svara pa de frigor som
stillts upp for analysen. Upplosningen pi de underlagsdata som
anvinds sitter ofta grinser dven for upplosningen pa analysen.

Notera att det dven gir att kombinera olika typer av data-
lager 6ver de arter och livsmiljoer som analyseras. Exempel-
vis kan prediktionskartor i form av rasterdata anvindas for
beskriva den generella variationen av arters forekomst eller
livsmiljoers kvalitet 1 landskapet. De kan sedan kombineras
med andra typer av datalager i analysen, exempelvis vektordata
over olika stora omrdden som kan antas fungerar som viktiga
spridningskillor (se Fig. 1:5). Man behover alltsd dven tinka
igenom vilka typer av datalager som ska anvindas och vilken
vikt de olika lagren ska ges 1 analysen av gron infrastruktur.
Beroende pd fragestillning kan man dven behova dverviga
om analyserna ska delas upp geografiskt eller om omriden
ska viktas olika beroende pad om de forekommer i olika bio-/

Syfte/mal

-}- Underlag

= Vilken biologisk
mangfald?

= Vilka arter?

= Vilka naturtyper?

= Vilka omraden
och kvaliteter och
naturvardsat-
gérder?

L

= Datalager: kartor
Over arters fore-
komst och livs-
miljder/naturtyper

= Kunskap: arters
livsmiljokrav och
spridningsfor-

Rumslig Underlag
analys * Gl-planer
= Verktyg

Tolkning

Atgérder
Uppfdljning

maga

Figur 1:2. Det generella arbetsflédet for arbetet med naturvard i grén infrastruktur.



vixtgeografiska regioner. Detta kan bli aktuellt om man ex-
empelvis vill stirka representativiteten och balansera urvalet av
omriden och naturvirdsitgirder mellan 1 olika regioner.

Oavsett vilka typer av datalager som ingir och hur de
anvinds 1 analyserna si ska omrddens lokala naturvirde i form
av forekomst av arter eller livsmiljoers kvalitet kunna om-
viktas med hinsyn till konnektiviteten. Dirfor behévs alltid
en relevant modell for konnektivitet som 1 sin tur utgir frin
kunskap om spridningen och konnektiviteten hos de arter
och livsmiljoer som analyseras (Fig. 1:3-5). De bedomningar
som gors 1 det femte och sista kapilet 1 denna rapport ska ge
vigledning och bidra med anvindbar kunskap och informa-
tion 1 dessa frigor.

Konsekvenser av olika antaganden

om spridning

Resultaten fran analyser av gron infrastruktur maste alltid
tolkas med hinsyn till den analysmetod och de spridnings-

Vad behovs?

modeller som man viljer att anvinda. Olika metoder och
modeller motsvarar olika antaganden om hur och pa vilka
skalor som arters spridning sker 1 landskapet. Till exempel vid
sa kallade tithetsanalyser” beriknas mingden artforekomster
eller livsmiljo inom koncentriska ytor med en viss radie. Detta
gors kring ett antal utspridda punkter 1 landskapet. Skillnader
i tithetsvirden mellan olika punkter kan sedan jimnas ut for
att visualisera variationen i tithet 1 en karta 6ver landskapet.
Metoden motsvarar ett antagande om att spridningen frin en
given punkt ir linjir och sker lika effektivt upp till ett visst
avstand (radien), men aldrig lingre 4n det. Punkter i omraden
med hog kvalitet som dr avskilda frin andra omraden pa storre
avstaind kommer darfor att fa 1liga tithetsvirden. Hogkvalita-
tiva omraden kan alltsd forbises 1 analyser med dessa metoder.
Dessutom miter tithethetsanalyser just titheter och ger ingen
sammanvigd skattning av konnektiviteten i landskapet. Re-
sultaten kan siledes inte anvindas for att ranka olika omradens
naturvardsprioritet i syfte av att bevara eller forstirka landska-
pets konnektivitet.

(kvalitet) baserat p& modell
fér konnektivitet

1. Datalager

+

2. Modell —’

= Omviktning av forekomst

e ~ Figur 1:3. Rumslig naturvardspriorite-
~ Ranking av omradens ring utgar fran datalager som visar hur
1. Data lager (kartor) naturvardsprioritet forekomsten av de naturvirden i form av
L .. h livsmiljoer som star i fokus va-
= Over forekomsten av arter eller i arteroc !
livsmilider som funktion av rierar mellan olika omraden i landskapet.
| ) i) férekomst (kvalitet) och
ii) konnektivitet Vid analysen omviktas det lokala virdet
e ) ~N ivet villkor och ramar (forekomst eller kvalitet) baserat p& en
2. Modell fér konnektivitet L g ) modell fér konnektivitet som i sin tur ba-
» baserat pa kunskap om arters seras pa kunskap om arters spridning.
spridning Vad gors?

Olika omraden erhaller olika ranking-
varde — en naturvardsprioritet — som en
funktion av dels det lokala naturvirdet,
dels konnektiviteten till andra omréden i
landskapet.
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For att hantera dessa typer av problem har forskare utveck-
lat sarskilda analysverktyg for rumslig naturvardsprioritering
(Moilanen m.fl. 2009, Lehtomiki & Moilanen 2013). Med
dessa verktyg inkluderas hela landskapet och alla omriden 1
en och samma analys. Berikningarna av konnektivitet baseras
dessutom pa relevanta spridningsmodeller; exempelvis att
spridningen avtar icke-linjiart med okat avstind men att den
kan ske med viss sannolikhet dven 6ver stora avstand. Verk-
tygen anvinder sedan optimeringsalgoritmer for att berikna
enskilda omridens naturvardsprioritet som en funktion av
bade lokal forekomst eller kvalitet samt konnektivitet 1 férhil-
lande till 6vriga omraden i landskapet (Fig. 1:3-4).Verktygen
kan dessutom viga in omridens betydelse ur andra hinseen-
den, exempelvis ekosystemtjanster eller ekonomiska virden,
samt dven den rumsliga fordelningen av olika hot/paverkan
1 optimeringsproceduren. Naturvirdsprioriteten kan siledes
optimeras med hinsyn till sdvil olika virden hos omridden
som olika hot/paverkan som finns i landskapet (Lehtomiki &
Moilainen 2013").
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Figur 1:5. En analys av skog i Vasterbotten kan anvandas for att
illustrera skillnaden i resultat beroende pa olika antaganden om
spridning. Gron farg i bilderna A-B visar de 20 % hogst rankade
hektarpixlarna (skogsytorna) inom lanet enligt en landstéckande
rumslig naturvardsprioritering (Snéll m.fl. 2016). Vardetraktsgréanser
(tidigare avgrénsade av lansstyrelsen) &dr réda och skyddade omra-
den &r svarta.

Men dven med dessa moderna prioriteringsverktyg och
relevanta modeller kan omraden med hog kvalitet fa 1ag
naturvardsprioritet och forbises 1 analyserna om ocksa deras
betydelse for landskapets konnektivitet berdknas bli ldg. Det
finns darfor skl att vid analyser av gron infrastruktur under-
soka hur kinsliga resultaten ir for olika antaganden om arters
spridning. Ett sitt ar att jamfora resultat fran analyser som
baseras pa antagandet om begrinsad spridning med resultat
frin en analys ddr man antar att arterna har obegrinsad sprid-
ning (att endast miljofiltret begrinsar forekomsten; Fig. 1:5).
Genom att bestimma omridens naturvardsprioritet baserat
enbart pa deras innehall av arter och livsmiljoer kan man
kartligga var det finns isolerade omriden med hog kvalitet 1
landskapet som faller bort pa grund av att de fir lig prioritet
om man dven viger in konnektiviteten. Om man har brist pa
kunskap om dessa omrdden och deras potentiella kvaliteter
finns det anledning att underséka dem noggrannare som en
del av arbetet med gron infrastruktur.
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| A baseras naturvardsprioriteringen pa data 6ver undersokta arters
férekomst i kombination med miljsdata (skog och klimat) som syn-
tetiserats genom modellering.

| B baseras naturvardsprioriteringen pa samma data som i A och
dessutom antas arterna ha begransad spridning. Spridningen an-
tas avta icke-linjart med Okat avstand fran befintliga reservat som i
sin tur antas vara viktiga spridningskallor dar arterna har stora och
livskraftiga populationer.

'Se dven J. Lehtomékis presentation vid Flora och Faunavéardkonferensen 2016 (Iank).


https://www.slideshare.net/jlehtoma/tools-for-spatial-conservation-prioritization

Garnlav Alectoria sarmentosa. Foto: Torbjérn Ostman

2. Introduktion till spridning och
konnektivitet i gron infrastruktur

Sammanfattning

I detta kapitel ges en introduktion till facktermer (Tabell 2:1)
och matematiska modeller for arters spridning och konnektivi-
tet. Spridning definieras som all forflyttning som péaverkar gen-
flodet. Det inbegriper allt frin fortplantning, emigration eller
frislappande till den fysiska forflyttningen, immigration samt
etablering. Kapitlet beskriver nigra enkla matematiska modeller
for arters spridning och hur dessa kan anvindas for att beridkna
arters spridningsméjligheter — det som kallas konnektivitet.
Kapitlet visar att konnektiviteten ir en funktion av livsmiljoers
mingd och kvalitet, det vill siga det finns ingen konnektivitet
utan att det finns viss miangd livsmiljoer av tillricklig kvalitet.
Viktningen av livsmiljoer av lamplig kvalitet kontra konnekti-
vitet — och dirmed principerna for analys av gron infrastruktur
— forutsitter darfor kunskap om arters spridning i landskapet.

Kapitlet klargor att begrinsad spridning kan bero innebo-
ende biologiska egenskaper hos arter (exempelvis stationirt
levnadssitt eller lig etableringsformdga), men dven pd att
deras populationer ir smi och fragmenterade och/eller att
spridningen sker lingsamt i jimforelse med landskapets och
livsmiljoers dynamik. Det kan 4ven bero pa brister 1 vissa
funktioner eller processer, det vill siga, kvalitet i landskapet.
Exempelvis dr spridningsbegrinsade frovixter i grasmarker
mer beroende av en funktionell konnektivitet — spridning via
olika kulturella vektorer saisom hétransporter och betesdjur —
in en strukturell konnektivitet baserat enbart pa de faktiska
avstinden eller andra fysiska relationer mellan grismarker.



Termer for spridning och konnektivitet

Tabell 2:1.

Begrepp som anvénds for arters spridning och konnektivitet i forskningsartiklar och vetenskaplig litteratur.

Begrepp

Ekologiskt natverk

Forflyttning

Klivsten (hoppstenar

&r synonym)

Kolonisation

Konnektivitet

Korridor

Landskap

Livsmiljo

Matrix

Definition

En samling passande livsmiljder och spridningsvégar (korridorer, klivstenar)
som medger fortlevnad av en livskraftig metapopulation (Baguette m.fl. 2013).

All form av regelbundna och vardaglig forflyttning (rérelser) under en individs
liv (fdosék, revir-/hemomradesrutter, etcetera). Jimfér med "spridning” och
"migration”.

En eller flera punktvisa strukturer som fungerar som stéd foér spridning genom
att individer tillfalligt kan etablera sig mellan annars isolerade livsmiljoomra-
den (Haddad 2000).

Processen da individer av en art immigrerar och lyckas etablera sig pa nya
platser (4r ett resultat av spridningens olika delprocesser, se "Spridning”)

Ett generellt matt pa i vilken utstrackning som ett givet landskap ger en en-
skild art méjlighet att sprida sig mellan olika platser med livsmiljser (Haddad
2000). Funktionell konnektivitet avser métt som sammanvéger landskapets
fysiska struktur med en organisms satt att reagera pa denna struktur. Mattet
beaktar en organisms beteendeméissiga (spridningsbiologiska) respons till
enskilda livsmiljders egenskaper (kvalitet, ytstorlek, form, kant/avgransning),
men aven till hela landskapets rumsliga struktur/konfiguration inklusive till-
stdnd och processer i livsmiljsernas mellanrum (matrix). Strukturell konnekti-
vitet baseras uteslutande pa de fysiska relationerna mellan livsmiljoer i termer
av avstand eller spridningsvagar (korridorer, hoppstenar). Mattet &r ytterligare
en férenkling som bortser fran att arter reagerar olika pa landskapets struktur
inklusive tillstdnd och processer i matrix. Denna typ av matt ar vanligast i
analyser och forskning.

Linjar, sammanhédngande struktur som arter kan utnyttja for att sprida sig
mellan annars isolerade livsmiljser (Haddad m.fl. 2003).

Ett storre landomrade som innehaller flertalet avskilda och distinkta struk-
turer/ytor med livsmiljder fér en eller flera olika arter. Vanligtvis avses omraden
pa nagon kvadratkilometer eller storre skala som omfattar flera typer av
livsmiljser fordelad pa flera platser (Van Dyke 2007).

Miljon dar en viss art kan 6verleva, det vill séga de miljéférhallanden och
resurser som behovs for att arten ska kunna férekomma inklusive éverleva
och fortplanta sig i ett omrade (Hall m.fl. 1997). Livsmiljéns kvalitet avser
miljons férmaga att uppratthalla forhallanden och resurser som &r lampliga for
individers eller populationers fortlevnad (Hall m.fl. 1997, Dennis m.fl. 2003).

| metapopulationsteori avses alla strukturer/ytor i landskapet som inte &r
livsmiljé foér arten i fokus (Hanski 1998).



Metapopulation

Migration

Spridning

Spridnings-
begréansning

Spridningsfunktion

Spridningskropp
(diaspor)

Spridningskalla

Vektor (spridnings-
vektor)

Ett system med lokala populationer i diskreta ytor av livsmiljo som samspe-
lar med varandra genom spridning av individer i matrixen (Hanski 1998 &
1999). Sddana system buffras pa stérre skala mot utdéende genom spridning
(genfldde) mellan lokala populationer, minskad lokal utdéendehastighet eller
aterkolonisation efter lokalt utdéende.

Termen "habitat-patch tracking” saknar lamplig svensk éverséattning, men
anvands for arter som utnyttjar temporéara och ibland kortlivade livsmiljéer. De
dor ofta ut lokalt darfér att miljon gar forlorad och behover darfér kontinuer-
ligt sprida sig till nya platser dér passande miljéer uppstar (Snall m.fl. 2003,
2005).

Avser processer da individer av en art sprider sig in 6ver och koloniserar nya
omréden (arten &kar/férandrar sin utbredning). Sédsongsvis migration avser
populationers regelbundna férflyttning éver stora avstand (exempelvis flytt-
faglar; Dingle & Drake 2007). Jimfér med "spridning” och "férflyttning”.

All forflyttning av individer eller spridningskroppar fran ursprungs-/fodel-
seplatsen till en annan plats eller omgivning dar arten kan reproducera sig,
det vill séga all forflyttning som paverkar det rumsliga flodet av gener pa

fran en generation till en annan (8ver en tidskala av en generation). Omfattar
delprocesserna (1) fortplantning, emigration eller frislippande, (2) den fysiska
forflyttningen — spridningen per se — samt (8) immigration och etablering
(Ronce 2007). Jamfér med "férflyttning” och "migration”.

| ett givet landskap har en art begrénsad férmagan eller sannolikhet att
kolonisera miljéer dér forhallanden ar lampliga for dess etablering och tillvaxt.
Det kan bero pa inneboende begrénsningar i nagon eller flera delar av artens
spridningsprocess (se Spridning), men dven pa att artens populationer

och livsmiljer ar sma och fragmenterade och/eller att dess spridning sker
langsamt i jaimférelse med landskapets och livsmiljsers dynamik (Fig. 2:1 och
20,

En matematisk funktion for att beskriva en arts spridningsprocess och hur
sannolikheten for kolonisation varierar i férhallande till olika rumsliga och
tidsméssiga aspekter (exempelvis avstand; Nathan m.fl. 2012).

En arts spridningsenhet. Kan utgoras av fron, sporer, vegetativa delar, dgg,
larver, vilostadier etcetera. Anvénds vanligen fér organismer med passiv
spridning, exempelvis frévaxter och kryptogamer.

Miljéer dar en arts fortplantning och tillvéxt Gverstiger dess lokala forluster
och varifran individer eller spridningskroppar sprids och emigrerar till andra
platser (Pulliam 1988, Hanski 1998 & 1999).

Ett medium som sprider en art. Kan utgdras av fysikaliska fenomen som

vind eller vatten, eller andra organismer som olika djur. Aven mznniskan kan
fungera som spridningsvektor da individer eller spridningskroppar féljer med i
olika transporter som sker i landskapet.



Modellarter och landskapskontext

Det finns stora skillnader mellan hur arter inom olika orga-
nismgrupper sprider sig. En arts spridningssitt och formaga
tillhor dess inneboende egenskaper eller karaktirer. I dagsliget
vet vi ganska lite om de flesta enskilda arters spridningsfor-
maga.Vir kunskap bygger till stor del pa studier av ett mindre
antal arter. De mest studerade arterna fungerar dirmed som
“modellarter” for hur spridningsférmagan kan variera mel-
lan olika arter inom olika organismgrupper (se exempelvis
kirlvixters kategorisering av Vittoz & Engler 2007), men dven
i olika typer av livsmiljoer, landskap och biogeografiska regio-
ner (exempelvis spridning av arter i boreala och kontinentala
skogliga livsmiljoer).

Arter kan troligtvis spridas relativt snabbt pa stor skala
under gynnsamma forhallanden. Exempelvis tyder histo-
riska data pa att tridarter migrerat relativt snabbt dver stora
avstand efter senaste istiden. Om migrationen antas ha skett
fran sydliga refugieomraden indikerar C'*-daterade fossil
(pollen, makrofossil, trikol) frin olika platser i Europa att
vindspridda tridarter som bjork, gran, tall och al spridit sig
snabbare (225-540 m/ar) 4n djurspridda arter som ek och bok
(130-220 m/4ar). Mest troligt var migrationshastigheterna klart
ligre (100-200 m/ér) eftersom spridning dven forekom frin
isolerade nordliga utpostslokaler (Birks & Willis 2008, Feurdan
m.fl. 2013). Det motsvarar likvil genomsnittliga maximala
spridningsavstind frin 1 km upp till drygt 5 km om man
riknar med att triden reproducera sig redan vid 20 irs alder.
Detta dr avsevirt storre avstind an vad som har observeras em-
piriskt 1 filt eller experimentellt di majoriteten fron landar i
nirheten och sprids sillan lingre bort 4n ett par hundra meter
frin forildratradet (Vittoz & Engler 2007).

En mojlig forklaring 4r att arters spridning i landskap med
en etablerad artsammansittning och struktur dr svirare och
miste ske stegvist 6ver korta avstind. Exempelvis himmas

vixtarters etablering pa bevuxna platser av konkurrens och
predation (Bjorkman & Bradshaw 1996, Clarke m.fl. 2007).

I moderna landskap kompliceras situationen ytterligare av att
var markanvindning och annat brukande begrinsar arters po-
pulationsstorlekar samt mingden och fordelningen av limpliga
livsmiljoer Gver tid.

I kapitel 5 listas en rad olika kontext av arter och livsmil-
joer 1 Sverige dir arters spridning beddms vara begrinsad och
dir man bor viga in konnektivitetsaspekter vid analys av gron
infrastruktur. Det handlar vanligtvis om arter som har en be-
grinsad spridningsformaga samtidigt som deras populationer
har minskat och fragmenterats 1 de aktuella landskapen.

Spridningens delprocesser och begrénsningar

Spridning ir en livsviktig ekologisk process for arter (Matt-
hysen 2012). Individer eller spridningskroppar av en art sprids
fran ursprungs-/fodelseplatsen till en annan plats eller om-
givning som en del i fortplantningen. Spridningen paverkar
fordelningen och titheten av populationer i landskapet, frimjar

Figur 2:1. Bildens 6vre del illustrerar hur en arts spridnings-
férmaga beror pa dess formaga att klara av en rad delproces-
ser; emigrationen fran ursprungsplatsen, spridningen per se
(den fysiska férflyttningen) och etableringen pa en ny plats.
Sannolikheten for kolonisation &r en produkt av delproces-
serna och deras olika sannolikheter. Kolonisationssannolikhet
kan variera i férhallande till olika rumsliga och tidsméssiga
aspekter, exempelvis med ¢kat avstand fran en spridnings-
kalla eller gentemot barriarer.

Bildens nedre del illustrerar att artens férekomst (bla yta) och
kolonisation (lila yta) &ven beror p& hur dess livsmiljder (far-
gade ytor) fsrekommer, nyskapas och férsvinner i landskapet
over tid (fran tid 1 till 2).
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kolonisation av platser samt “riddar” sma populationer fran lo-
kala utdéenden genom immigration. Arters spridning ar alltsi
en nyckelprocess som behover forvaltas inom naturvarden.

Pa populationsnivd kan man forenklat siga att det handlar
om en rumslig forflyttning och omférdelning av individer
(djur, vixter, svampar, etcetera) over tid frin en generation till
en annan. Det handlar vanligtvis om i vilken grad som arter
lyckas forflytta sig till nya platser nir de riskerar att d6 ut pa
andra platser dar deras livsmiljo foriandras eller forsvinner
under kortare eller lingre perioder.

Arters spridning kan ses som ett resultat av en rad delproces-
ser med olika grad av sannolikhet. Forenklat innefattar det (1)
fortplantning, frislippande och emigration av individer eller
spridningskroppar frin ursprungsplatsen, (2) den fysiska forflytt-
ningen — spridningen per se — dver ett visst avstind eller en viss
barridr samt (3) immigration och etableringen pa en ny plats
med dess fysiska och biologiska forhillanden (Fig. 2:1).Var och
en av dessa delprocesser kan naturligtvis delas upp ytterligare,
exempelvis sker etableringen pd den nya platsen stegvis genom
invandring, initial mognad och utveckling, och si vidare.

”Kolonisation” anvinds som samlingsbegrepp for hela pro-
cessen di individer eller spridningskroppar lyckas sprida sig till
och etablera sig pd nya platser. Nir en arts fortlevnad ska utvir-
deras pa storre rumslig och tidsmissig skala (metapopulationens
fortlevnad) ir sannolikheten for kolonisation central som matt
pa hur lokala utdéende balanseras av spridning och etablering.

Med spridningsbegrinsning menas 1 denna rapport att en art i
ett givet landskap med en viss dynamik och markanvindning
inte hinner ni fram till och kolonisera miljoer dir forhallan-
den dr limpliga for dess etablering och mognad. Spridningens
olika delprocesser kan i samverkan, eller var och en, fungera
som flaskhalsar och begrinsa sannolikheten for kolonisa-
tion. Det kan exempelvis bero pd begrinsad fortplantning
eller bristande formdga att limna ursprungsplatsen. Det kan
dven bero pa begrinsad spridning per se till f6ljd av bristande
formaga eller obenidgenhet att fysiskt forflytta sig i rummet
eller genom vissa typer av miljoer, exempelvis 6ppen mark,
berg, sjoar, bebyggelse, vigar, etcetera. Begrinsad spridning
per se kan dven bero pd att betydande andelar individer eller
spridningskroppar gir forlorade eller dor under olika delar av
den rumsliga forflyttningen.

En art kan dven vara spridningsbegrinsad om den inte
klarar av att etablera sig pd alla platser dir miljon dr limplig
for 6verlevnad och fortplantning (kallas 4ven “etableringsbe-
grinsning” eller “rekryteringsbegrinsning”). Individer eller
spridningskroppar kan exempelvis ha begrinsad forméga att
hitta till ritt miljoer (eller undvika fel miljoer). Etableringen
kan dven begrinsas om individer eller spridningskroppar har
lig vitalitet eller formaga att mogna, 6verleva och tillvixa i

initiala utvecklingsstadier.

Metoder for att studera arters spridning

En rad olika metoder kan anvindas for att utforska arters
spridning. For att ta reda pd varfor en art 4r spridningsbe-
grinsad — det vill siga inte forekommer och frodas i en viss
miljo — sd kan forskare dela upp spridningen och undersoka

de olika delprocesserna var for sig (se avsnittet ovan). Det kan
handla om direkta mitningar av respektive delprocess. Med
djur som exempel sd kan forskare studera vuxnas fortplant-
ning och avkommors 6verlevnad och forméga eller benidgen-
het att limna fodelseplatsen. For att utreda begransningar av
spridningens andra fas, spridningen per se, kan forskare folja
djurs fysiska forflyttning genom att mirka och aterfinga dem
eller f6lja dem med radiosindare (telemetri). For att klarligga
eventuella hinder vid spridningsprocessens sista fas, immigra-
tion och etablering, kan forskare mirka eller sitta ut djur for
att folja dessa individers formaga eller benigenhet att bositta
sig och 6verleva pd nya platser.

Med fro- och sporvixter som exempel sd kan forskare
studera produktion och frisittning av fron och andra typer
av spridningskroppar i olika miljoer (6ppen mark eller sluten
skog) eller klimat (vind, fukt, temperatur, etcetera).Vidare
kan man studera hur lingt och hur snabbt fron och andra
spridningskroppar sprids, hur deras vitalitet och 6verlevnad
indras under forflyttningen, etcetera. Sddd eller inokulering av
fron eller andra spridningskroppar kan anvindas for att studera
etableringsformaga, exempelvis i olika vixtlokaler eller klimat.

Spridningsformagan kan iven undersdkas med indirekta
metoder, exempelvis genom att analysera arters forekomst
eller kolonisationsmonster 1 forhallande till befintliga sprid-
ningskillor. Forskare kan dven anvinda genetiska undersok-
ningar for att kartligga hur arter spridit sig och utvecklat
sina populationer i olika landskap. Klara genetiska skillnader
mellan olika populationer kan visa pd begrinsat genflode, det
vill siga spridningsbegrisning, 6ver olika skalor i tid och rum.
Med dessa metoder urskiljs dock inte betydelsen av enskilda
delprocesser (frisittning, spridning per se eller etablering).
Indirekta metoder visar om kolonisationen — det vill siga
resultatet av hela spridningsprocessen — 4dr begransad och pa
vilken rumslig och tidsmissig skala som begrinsningen finns.

Spridningsmodeller

Insamlade data kan analyseras med hjilp av olika matematiska
funktioner eller simuleringar. Pa detta sitt utvecklas statistiska
“spridningsmodeller” for att beskriva arters spridning och hur
sannolikheten for lyckad kolonisation varierar i forhillande till
olika rumsliga och tidsmissiga aspekter, exempelvis med okat
avstind frin en spridningskilla eller gentemot barridrer.

I detta avsnitt redovisas nigra generella funktioner och
parametrar som anvands for att beskriva arters spridning per se.
De anvinds dven i olika matt pd konnektivitet. Notera dock
att vid sidan av spridningen per se beror spridningsprocessen
hos arter dven pd deras fortplantning, emigration/frisittning
och etableringen. Forskare anvinder darfor mer komplicerade
funktioner och fler parametrar for att beskriva hela processen
och sannolikheten for lyckad kolonisation. Dessa delar sam-
manfattas dock inte hir och lisare hinvisas till annan litteratur
(exempelvis Hanski 1998, Schroeder m.fl. 2007, Belinchén
m.fl. 2017).

De funktioner som anvinds for spridningen per se ir av
sarskilt intresse eftersom de innehéller parametrar som visar

pa vilken rumslig skala som effekter av arters spridningsbe-



grinsningar och konnektivitet fir genomslag pa sannolikheten
for kolonisation. Begreppet “avstindsbegrinsad spridning”
anvinds for att beskriva de fall da sannolikheten for kolonisa-
tion avtar med Okat avstind frdn en given spridningskilla.
Med begreppet “barridrbegrinsad spridning” avses de fall di
sannolikheten for kolonisation avtar 6ver “barridrer”, genom
vissa typer av miljoer eller med minskad tillging pa sprid-
ningskorridorer. Med begreppet “vektorbegrinsad spridning”
menas de fall di sannolikheten for kolonisation begrinsas av
spridningsvektorers mingder och rorelser. I forsta hand avses
hir spridning som begrinsas av tillging pa djurvektorer.
Notera att de funktioner och parametrar som redovisas i
olika studier av arter dr beroende av vilka rumsliga respektive
tidsmissiga skalor som undersokts. Resultat frin studier som
gjorts 1 ett begrinsat omrade (exempelvis i ett skogsbestind)
och over kort tid (5-10 4r) kan inte direkt extrapoleras till
storre rumsliga (landskapet) eller tidsmissiga (100 ar) skalor.
Det krivs ofta relativt komplicerade modelleringsdvningar dir
man dven tar hinsyn till hur landskapets struktur och innehall
av livsmiljéer forandras Gver tid (se exempelvis Belinchon
m.fl. 2017). Dessutom ir kolonisation en funktion av tid, och
den rumsliga skalan for lyckad kolonisation 6kar siledes med
okad tidsskala. Ofta forbises dirfor betydelsen av lyckad ling-
distansspridning i smaskaliga studier. Lingdistansspridningen
sker sillan, men ir i manga fall viktig for arters populationsdy-
namik och fortlevnad pa stora rumsliga och tidsmissiga skalor.

Avstandsbegransad spridning

Avstindsbaserade spridningsmodeller anvinds for arter vars
spridning och kolonisationssannolikhet avtar med 6kat avstind
frin spridningskillan (Kindlmann & Burel 2008). Exempel

pé detta kan vara manga aktivt spridda djur sdsom figlar eller
flygande insekter, men dven stationira vixter, mossor, svam-
par och lavar som sprider sig passivt med hjilp av vektorer
sasom vind eller djur (se vidare i nista avsnitt). Har kan olika
varianter av negativt exponentiella funktioner, p = exp™”,
eller potensfunktioner, p = (D/a)”, anvindas for att beskriva
hur sannolikhet for kolonisation, p , avtar med avstind, D, fran
en given spridningskilla (Nathan m.fl. 2012; Fig. 2:2). Kurvans
form anpassas med hjilp av olika parametrar for skala, a, och

Sannolikhet for kolonisation

Avstand fran spridningskalla

form, b, som avspeglar artens spridningsformaiga. Exempelvis
ger den exponentiella funktionens skalparameter, 4, ett matt
pé artens genomsnittliga spridningsavstind. I potensfunktio-
nen avspeglar formparametern, b, den relativa betydelsen av

lingdistansspridning.

Den avstandsbegrinsade spridningskurvan kan dven anpas-
sas for att visa pa betydelsen av lingdistansspridning, det vill
siga sannolikhet for kolonisation 6ver avvikande (extra) stora
avstand. Langdistansspridning sker sillan och ir som process
svar att dokumentera. Samtidigt kan det antas paverka arters
forekomst och populationsutveckling i landskapet 6ver ling
tid. Enligt modellen for langdistansspridning kan arter bygga
upp en pool av lingdistansspridda individer eller spridnings-
kroppar pa landskapsskala eller regionniva (Fig. 2:2). Detta ger
en bakgrundsnivd — en nirmast konstant sannolikhet — for
kolonisation oavsett avstind till spridningskillor.

Bakgrundsnivin varierar med den regionala populatio-
nens storlek. En stor regional population kan ge upphov till
en stor pool av potentiellt langdistansspridda individer eller
spridningskroppar, vilket innebir att en avstaindsbegrinsad
spridning kan doljas under en relativt hég bakgrundsniva (Fig.
2:2). Situationen kan jimforas med att det finns en stor “fast-
landspopulation” som genom langdistansspridning bidrar till
en oberoende och stabil deposition av individer eller sprid-
ningskroppar som paverkar kolonisationssannolikheten dven
iisolerade smi och fragmenterade ”6ar” av livsmiljoer. Som
exempel skulle stora sammanhingande fjallnira skogsomriden
kunna betraktas som ett fastland for skogslevande arter som
forekommer i smd och fragmenterade populationer i andra
delar av sina utbredningsomriden.

Som kontrast riskerar, 1 en liten regional population, dven
poolen av lingdistansspridda individer eller spridningskroppar
att bli liten. Detta motsvarar en situation utan fastlandspo-
pulation dir de enda spridningskillorna utgdrs av smd och
fragmenterade lokala populationer. Lingdistansspridningens
och den regionala poolens betydelse minskar hir och sanno-
likheten for kolonisation beror mer pd om spridning begrin-
sas av avstandet (Fig. 2:2). Detta ir en tinkbar beskrivning av
situationen for arter som ir knutna till olika idellévskogsmil-
joer i sodra Sverige.

Figur 2:2. lllustration av spridningskurvor fér hur
kolonisationssannolikhet avtar i forhallande till 6kat
avstand fran en given spridningskalla. Den réda linjen
illustrerar en spridningsmodell (negativ exponentiell)
dér kolonisationssannolikheten gar mot noll medan
den blé kurvan illustrerar en modell dér en lag sanno-
likhet bestar pa avvikande langa avstand. Den bla
pilen indikerar det genomsnittliga spridningsavstan-
det; det &r en parameter som skattas utifran kurvan
och som avspeglar artens spridningsférmaga.

De streckade linjerna illustrerar en stabil och av-
stdndsoberoende sannolikhet fér kolonisation — en
regional bakgrundsniva — som beror pa tillforsel av
langdistansspridda individer eller spridningskroppar.
Bakgrundsnivan varierar beroende péa den regionala
populationens storlek och i vilken utstrackning mig-
rerande individer bidrar till den regionala poolen av
langdistansspridda individer eller spridningskroppar.



Barriarbegransad spridning

Det gir dven att bygga spridningsmodeller som tar hinsyn till
att en art har olika spridningsférmadga i olika typer av miljoer
eller att vissa miljoer utgdr spridningsbarriirer. Dessa typer av
modeller kan vara sirskilt relevanta for att beskriva situationen
for marklevande djur sisom sma diggdjur, groddjur, kral-

djur och marklevande insekter (exempelvis jordlopare). Den
tidigare beskrivna negativa exponentiella funktionen skulle
kunna modifieras med olika virden pa spridningsférmaga
(parametern a) beroende pd vilken typ av miljé som finns
mellan artens spridningskilla och de livsmiljéer som arten
kan kolonisera (Moilanen & Hanski 1998). Andra typer av
modeller bygger pa funktioner med sa kallade ”motstinds-
parametrar”, r, som ges olika virden (som spridningsmotstind)
for olika miljoer 1 matrix (beligna mellan livsmiljéerna), i, be-
roende pd artens formaga att forflytta sig genom dessa miljoer
(Kindlmann & Burel 2008). Exempelvis kan antalet individer,
Njk, som lyckas forflytta sig fran plats k till plats j genom miljo
i och 6ver avstindet Dy, skattas med modellen

X

B (i Dijk)z

dir x och z ar tvd konstanter.

Njx

Vektorbegrédnsad spridning

Det gir dven att utveckla spridningsmodeller for en art som

ir beroende av en viss spridningsvektor. I forsta hand avses 1
denna rapport spridning som begrinsas av tillging pa djurvek-
torer. Modellen behover 1 dessa fall avspegla djurvektorernas
spridningsprocess, miangd och rorelser i landskapet. Exempelvis
kan de redan beskrivna modellerna anvindas om djurvektorns
rorelse dr avstindsbegrinsad eller barridrbegransad.

Konnektivitet och matt pa arters
spridningsmdjlighet
Sannolikheten for kolonisation beror pa tillgingen pa migre-
rande individer eller spridningskroppar. Detta i sin tur beror
pd 1 vilken utstrackning som en arts individer eller spridnings-
kroppar kan forflytta och sprida sig 1 forhallande till landska-
pets struktur och hur dess livsmiljoer forekommer, nyskapas
och forsvinner 6ver tid (Fig. 2:1). ” Konnektivitet” anvinds som
ett madtt pa i vilken utstrickning som ett givet landskap ger
stod for en enskild art att sprida sig mellan olika livsmiljoer
(Taylor m.fl. 1993, Kindlmann & Burel 2008). Konnektivi-
teten uppskattas vanligtvis utifrin information om hur en art
reagerar pa landskapets fysiska struktur och dynamik. Konnek-
tivitetsmatt som kombinerar bida dimensionerna; artens sprid-
ningsprocess och landskapets struktur, klassas som funktionella
(Taylor m.fl. 2006, Baguette m.fl. 2013). Konnektivitetsmatt
som enbart beskriver landskapets fysiska strukturer i form av
exempelvis avstind eller korridorer mellan livsmiljoer klassas
som strukturella (Calabrese & Fagan 2004, Winfree m.fl. 2005,
Kindlmann & Burel 2008).

Den potentiella konnektiviteten, S;, for en enskild livs-
miljo 7 kan uppskattas utifrin data om den aktuella artens

spridningsformaga och dess forekomst i landskapet. Foljande
berikningsformel anvinds ofta inom naturvarden:

= Z M(Dy;, a) X A;
J#l

Formeln visar att konnektiviteten, S;, for en enskild livs-
miljo i beridknas med hjilp av en artspecifik spridningsmodell,
M, och uppgifter om artens lokala populationsstorlekar, A4, 1
de spridningskillor j till # som finns i det omgivande land-
skapet. Spridningsmodellen, M, 1 detta exempel beskriver hur
artens kolonisationssannolikhet i livsmiljo i beror pa avstindet,
Dy, till en spridningskilla, j, och en artspecifik skalparameter a
(se foregiende avsnitt). Spridningskillan j:s avstindsberoende
multipliceras 1 detta exempel med j:s populationsstorlek, A,
for att vikta dess bidrag till livsmiljo i:s konnektivitet. Kon-
nektiviteten, S;, for den enskilda livsmiljon, 7, summeras slutli-
gen over alla omkringliggande spridningskillor, j till #, som en
funktion av deras avstind till livsmilj6 i, Dy, och deras lokala
populationsstorlekar, A,

Det gir dven att berakna landskapets totala konnektivitet
genom att forst berdkna konnektiviteten for respektive livs-
miljo, i till n, enligt modellen ovan, vikta respektive livsmiljos
konnektivitet med dess populationsstorlek, A;, och summera

resultaten dver samtliga livsmiljoer enligt formeln:
n

o= ZAi ZM(Dij,a) X 4;
=1 =
Eftersom konnektiviteten miter i vilken utstrickning som

ett givet landskap ger en enskild art mojlighet att sprida sig
bor berdkningen baseras pad artens faktiska forekomster (lokala
populationsstorlekar; 4)). I minga fall saknas detaljerade po-
pulationsdata och istillet anvinds en variabel — en indikator

— som korrelerar med lokal populationsstorlek. Livsmiljoers
areal eller kvalitet (exempelvis mingden substrat) kan anvindas
som indikatorer pd populationsstorlek. Livsmiljoers kvalitet dr
normalt avgorande for arters forekomst (Mortelliti m.fl. 2010).

Konnektivitet som funktion av kvalitet och
spridningskallor

Konnektiviteten ir siledes en funktion av livsmiljoers mingd
och kvalitet. Man kan forenklat siga att ”det finns ingen kon-
nektivitet utan att det finns livsmiljoer av lamplig kvalitet”.
Konnektiviteten och arters maojlighet till spridning beror alltid
pd hur man lyckas med att bevara livsmiljoer av lamplig kvali-
tet. Foljaktligen bor dessa aspekter vara prioriterade variabler i
arbetet med gron infrastruktur.

I vissa omraden i landskapet kan arters populationer vara
sarskilt stora och livskraftiga. Det kan handla om omriden
eller miljéer som dr stora nog, har lampliga kvaliteter eller ar
tillrackligt varaktiga 6ver tid for att arterna ska kunna verleva,
tillvixa och reproducera sig effektivt. Den lokala fortplantning-
en och tillvixten kan dverstiga de lokala forlusterna varmed
en del av overskottet av individer eller spridningskroppar kan
spridas och emigrera till andra platser (Pulliam 1988, Hanski
1998, 1999). Sidana omriden eller miljéer fungerar som sprid-
ningskallor och ir sirskilt viktiga att identifiera och bevara i



en gron infrastruktur. De paverkar landskapets konnektivitet
genom att de bidrar till spridning, kolonisation och minskade
utdoenderisker i andra delar av landskapet. Exempelvis kan be-
fintliga reservat eller omrdden med stora forekomster av arter
eller livsmiljoer antas vara spridningskillor och ges sirskild stor
vikt 1 analyser av gron infrastruktur (Snill m.fl. 2016).

Konnektivitetens effekt pa lokala
utdéenderisker

Att en art dor ut lokalt brukar betyda att den forsvinner frin
en plats. Risken for lokala utdéenden pa grund av slump-
missiga orsaker ir storre pa platser dir en art har smd, lokala
populationer (Lande 1988, 1993). Om en art dor ut frin fler
platser dn den lyckas kolonisera 6ver tid s minskar antalet
forekomster och det finns risk att artens totala populations-
storlek minskar i landskapet.

Risken for lokalt utdéende kan dock minska dven i smi lo-
kala populationer om individer eller spridningskroppar lyckas
kolonisera dessa platser och pa si sitt okar de lokala popu-
lationsstorlekarna (Hanski 1998). Okad konnektivitet bidrar
alltsd till att minska arters risk for lokala utdéenden. Minskade
lokala utdéenderisker bidrar 1 sin tur till arters fortlevnads-
mojligheter och forekomst i landskapet.

Konnektivitet hos "habitat-patch tracking
metapopulationer”

Livsmiljéers mingd och kvalitet varierar vanligtvis 6ver tid
som en foljd av livsmiljoernas naturliga dynamik, bildningstid
och varaktighet (Fig. 2:1).Vissa livsmiljoers dynamik hor till
arlig variation, exempelvis snolegor, temporira vatten och 16v
pé trad. Andra dynamiska livsmiljoer bestir ett antal ar upp

till ndgra artionden, till exempel trid och déd ved, brandfilt
och successionsmiljder. Livsmiljoers dynamik, bildningstid och
varaktighet paverkas dven av pigiende markanvindning och
exploatering 1 landskapet.

Nir limpliga livsmiljéer nyskapas miste arterna hinna att
kolonisera dessa och bygga upp lokala populationer for att
balansera lokala utdéenden som sker pa andra platser, till foljd
av naturliga processer eller exploatering och forsimringar
av livsmiljoer. Snabba forandringar kan innebira att arters
tidsfonster for spridning krymper och att spridningsavstinden
okar samtidigt som deras lokala utdéenderisker 6kar. Om
livsmiljéernas livslingd krymper allt f6r mycket finns risk att
arter inte hinner sprida sig till nya miljéer. Nettoeffekten blir
att populationerna minskar.

Aven i dynamiska landskap och livsmiljcer ir det allesd vik-
tigt att stirka konnektiviteten och underlitta arters spridning
(Johst m.fl. 2002, 2011, Van Teeftelen m.fl. 2012). Arter som ir
knutna till trid och déd ved dr exempel pa arter som utnyttjar
relativt kortlivade livsmiljder. Dessa arters spridning priglas
av att de ofta dor ut lokalt darfor att miljon gir forlorad och
att de dirfor kontinuerligt behover etablera sig pd nya platser
dir passande miljoer uppstir ("habitat-patch tracking”). Med
skogen som exempel giller detta troligtvis manga trid- och

vedlevande insekter och kryptogamer (se exempelvis Snill
m.fl. 2003, 2005, Schroeder m.fl. 2007, Caruso m.fl. 2010,
Juriado m.fl. 2011, Ranius m.fl. 2014, Belinchén m.fl. 2017),
och dirmed en stor andel av alla rodlistade skogslevande arter.
For dessa arter r det alltsd viktigt att livsmiljoer nyskapas 1
tillricklig omfattning inom rimliga spridningsavstind for att
populationen inte ska minska eller slis ut av faktorer som
minskar tillging pa livsmiljo.

Konnektivitet som funktion av
uthallighet 6ver tid

Notera vidare att vid sidan av formiga till spridning i rummet
kan arter dven utvecklat formdiga att forflytta sig i tid — att
under en tid med forsimrade miljoforhillanden Gvergd i ett
langvarigt vilostadium for att sedan dterkolonisera en plats nir
forhillande aterigen blir passande (Eriksson 1996, Honnay

& Bossuyt 2005).Vissa frovixters och kryptogamers fro- res-
pektive sporbanker i marken ir exempel pd denna formaga.
Effekten av denna spridning 6ver tid liknar den man fir med
en fastlandspopulation och en pool av lingdistansspridda indi-
vider eller spridningskroppar (se tidigare avsnitt). Exempelvis
kan frovaxter med lig spridningsformiga kompensera detta
genom att ha linglivade individer och/eller fron (i en frobank)
som ar oberoende av den rumsliga konnektiviteten och som
diarmed kan 6verbrygga perioder av saimre lokala forhillanden

och ligre rumslig konnektivitet.

Aggregering som alternativ term for
konnektivitet

Konnektivitet ir ett artspecifikt matt. Det bygger pa en modell
for den enskilda artens spridningsférmaga och uppgifter om
artens forekomst (Kindlmann & Burel 2008). Sidan detalje-
rad kunskap saknas dock for majoriteten arter i landskapet.
Vanligtvis analyseras dirfor effekten av konnektivitet baserad
pa generella antaganden om hur arter sprider sig och reagerar
pa konnektivitet (Lehtomiki & Moilanen 2013). Antagandena
gors utifrin den kunskap som finns om studerade modellarters
spridningsprocess och formdga. Ofta saknas dessutom data Sver
arters aktuella férekomst i landskapet. Arters sannolika fordel-
ning i landskapet kartliggs i s fall med hjilp av modeller for
arters forekomst eller livsmiljoers kvalitet (se kapitel 1). Nir
sddana generella modeller och metoder anvinds for att analy-
sera effekten av konnektivitet kan det vara lampligt att istallet
anvinda termen “aggregering” (Lehtomiki, muntlig presenta-

tion Uppsala, 21 april 2016).

Funktionell konnektivitet och kulturella vektorer

I det dldre jordbrukslandskapet fanns troligen en effektiv
spridning av frimst kirlvixters fron genom hotranspor-

ter frin dngsmarkerna till girdarna och genom att betande
boskap (notkreatur, fir, histar) rorde sig 6ver storre omraden i
utmarkerna och pa efterbete 1 dangsmarkerna. Till detta hor att
djur forr drevs pa skogen och mellan sommar och vinterbeten



i stora delar av Sverige (denna funktion exemplifieras idag
enbart genom renens vandring). Detta innebar god potential
for lingdistansspridning genom kreatursdriften mellan gris-
marker. Dessutom utgjorde de naturliga fodermarkerna storre
sammanhingande arealer da, vilka sedan borjan av 1900-talet
har minskat stadigt och fragmenterats till f6ljd av att mer mark
brukas som akermark med ettiriga grodor eller produktion
av vallho, samt att naturbetesmarker till stor del har ersatts

av kulturbetesmarker (Auffret & Cousins 2013b). Dirutover
har omfattningen av skogsbeten 1 tidigare halvoppna skogar i
princip upphort.

Spridning med boskap och andra djurvektorer kan ske pd
olika sitt. Den kan ske genom si kallad epizookori, vilken
innebir att spridningskroppar eller individer (exempelvis
vixters fron) fastnar och transporteras pa djurets utsida (pa
pals, fjidrar, ben etc.). Den kan dven ske via endozookori,
det vill sidga att fron tas upp tillsammans med annan féda och
transporteras invirtes. Beroende pa hur linge fron kan fista
och hinga kvar pa utsidan (epizookor kapacitet) alternativt
uppehilla sig inne i djurvektorer (endozookor) s kan fron
potentiellt spridas Gver stora avstind.

Betande djur fungerar normalt som effektiva spridare av
fron, frimst genom endozookori. En del av frona klarar sig
oskadda genom mag-tarmkanalen och deponeras med spill-
ningen. Genom att fron deponeras med niringsrik dynga si
gynnas dessutom etableringen hos manga arter. Notkreatur 1
betesmarker beriknas sprida 6ver 2,5 miljoner fron per individ
arligen pa detta sitt medan motsvarande antal for histar och
far ar 0,5 resp. 0,4 miljoner (Mouissie m.fl. 2005b). D3 reten-
tionstiden 1 mag-tarmkanalen 4r omkring tvd dygn hos dessa
djur sd beror spridningsavstindet pd hur laingt djuren ror sig
eller transporteras under dessa tvd dygn. Generellt sprids sma,
hérda fron effektivare via endozookori 4n storre och mjuka
fron genom att de dr fler samt att de 16per mindre risk att
malas sonder av tinder och mag-tarmkanal.

Aven epizookori kan vara betydelsefull, fastin den har visat
sig vara kvantitativt mindre viktig dn endozookori. Forsok
med far visar att 1% av frona sprids nirmare 3 km (alla typer
av fron) medan simulerade spridningsavstind med mer slit-
och korthariga nétkreatur och hjortar dr 400 respektive 800
m (giller frimst fron med hullingar; Mouissie m.fl. 2005a).
Det finns dock exempel dir traditionellt hdllna, nomadiska far
har transporterat fron flera hundra kilometer 1 sin pils (Man-
zano & Malo 2006). Studier fran Danmark indikerar dock att
det dr relativt svart for en art att etablera sig i redan sluten,
niringsfattig vegetation, dven om fron lyckas ta sig dit, om det
inte forekommer nigon markstorning (Btilow-Olsen 1980).

Flera studier visar att de monster som vixter uppvisar i
grasmarker ir resultat av den historiska skotseln och eventuellt
spridning av arter inom enskilda marker (Lindborg & Eriks-
son 2004). Betydelsen av att betesdjur fir strva fritt och flyttas
aktivt mellan dar illustreras av forsvinnandet av manga gris-
marksvixter pd Gar 1 Stockholms skirgird nir betet har upp-
hort dir. Forsvinnandena ir dels resultat av att havden upphort
och att landskapet vixer igen men ocksa for att det inte lingre
sker ndgot inflode av fron via djuren (Auffret m.fl. 2017). Det
ar ldtt att Gverskatta arters formaga att sprida sig baserad pa

befintlig utbredning, dir utdéendeskuld och spridningsskuld
ibland 4r orsak till denna feluppskattning (Krauss m.fl. 2010).

Idag har omfattningen av dessa kulturella vektorer minskat
kraftigt. Som substitut har andi fordon och vigar fitt en viss
betydelse. Vignitet har vixt visentligt under de senaste 50
dren, inte minst 1 skogslandskapet. Dessutom utgors vigkan-
terna ofta av grismarker som i minga fall skots pa ett sitt som
gynnar grismarkernas specialister genom arlig, och 1 vissa fall
naturvardsinriktad, sltter (ursprungligen menad att forbittra
sikten och minska risken for viltolyckor lings vigarna). Auffret
& Cousins (2013) visar att 39% av de virdefulla grismar-
kerna 1 s6dra Sverige ligger 1 anslutning till allmédnna vigar.
De visar ocksa att motorfordon, genom jord som fastnat pa
fordonen, sprider minga grismarksvixters fron med samma
egenskaper som sprids endozookort av boskap men 1 ligre
kvantitet. Frislippandet av fron som har fastnat pa fordon ir
ocks3 svart att prediktera (sker fraimst nir det regnar eller nir
fordonen kor i vatten) men har potential att sprida fron Sver
stora avstind (hundratals kilometer under torra forhillanden;
Taylor m.fl. 2012). Aven vinddraget som skapas av forbipasse-
rande fordon fungerar som en vektor for fron, framst for dem
som 4r anpassade till vindspridning, lings vigar och vigkanter,
dir spridningsavstind pd upp till 45m har uppmiitts (von der
Lippe m.fl. 2013).

Slitteraggregat verkar ocksd fungera som spridningsvekto-
rer for fron, iven mellan ytor som ir rumsligt fragmenterade
(Strykstra m.fl. 1996). Flera havsstrandsvixter, som gulkim-
par (Plantago maritima), strandrdg (Leymus arenarius) och trift
(Armeria maritima, dock inte frimst havsstrandsunderarten
strandtrift subsp. maritima), har spridits snabbt lings minga
storre vigar 1 Sverige och andra linder, gynnade av bruket av
vigsalt (Scott & Davison 1982, Runesson 2012). Dessa kan
fungera som modell for hur snabbt spridningen lings vigar
potentiellt kan gi under gynnsamma forhallandena nir en ny
ekologisk nisch skapas. Den ligre kvantiteten samt att inte alla
arter verkar spridas effektivt innebdr dock att fordon 1 basta
fall kan ses som ett komplement till betande djur.

Dirutover fungerar (formodligen i dnnu hogre grad forr i
tiden) manniskor sjalva som passiva vektorer for fron, sarskilt
for dem med hakar som fastnar litt pa klader eller under
skosulor, vilket inte sillan innebir transporter upp till 10 km
(Wichmann m.fl. 2009, Auffret m.fl. 2014).

Det finns en skotselstrategi som skulle kunna fa stor
betydelse framéver, for att bibehilla eller till och med 6ka
den grona infrastrukturen for minga annars svarspridda
arter (exempelvis frovixter, flygoformogna evertebrater som
snickor) mellan virdefulla, rumsligt separerade grasmarker och
exempelvis rikkirr: att aktivt flytta betande boskap och byta
boskapsbesittningar mellan grismarker (“rotational grazing”;

Auffret & Cousins 2013).

Djurvektorers betydelse for
langdistansspridning
Diggdjur, figlar och fiskar kan fungera som vektorer for

lingdistansspridning av olika organismer. De senaste 20 drens
forskning visar att dven arter utan tydliga anpassningar kan



oavsiktligt f6lja med och spridas laingt med hjilp av olika djur-
vektorer. I detta avsnitt ssmmanfattas ny kunskap om sidan
lingdistansspridning hos frovixter, mossor och evertebrater.

Kunskapsoversikten indikerar att arter som ofta sprids
med hjilp av figlar eller storre diggdjur sillan 4r spridnings-
begrinsade pa landskapsskala. I Sverige galler detta troligen
minga frovixter, mossor och evertebrater i eller i nirheten av
Oppna och niringsrika vattenmiljoer. Arter inom dessa orga-
nismgrupper sprids antagligen oavsiktlig av andfiglar som ror
sig mellan vattenmiljoerna i landskapet.

Notera att denna nya kunskap frimst handlar om djurvek-
torers betydelse fOr arters spridning per se. Det saknas dnnu
kvantitativa data pd hur effektivt arter etableras pd nya platser
efter langdistansspridning med djur. Etableringen beror san-
nolikt pa 1 vilket kontext och till vilken miljo spridningen
med djur sker. Trots detta bér den nya kunskapen om atmins-
tone andfiglars betydelse som spridningsvektorer tas med i
planeringen av gron infrastruktur. Genom att anligga miljder,
framst vatmarker och till dem anslutande grismarker, for and-
faglar kan man antagligen paverka landskapets fordelning av
froviaxter, mossor och evertebrater.

Epi- och endozookori

I en metaanalys (Albert m.fl. 2015) skiljer forskarna pa tre
typer av zookori av fron hos hovdjur, vilka i stigande ord-
ning selekterar for olika specialiseringar hos frona: 1) endo-
zookor spridning som gynnas av avlinga fron, 2) epizookor
hovspridning som gynnas av litta fron med hakar, samt 3)
epizookor spridning i pilsen som gynnas av fron med avlinga
eller krokta bihang, och som sitter hdgre upp i vegetationen.
Hovdjur sprider minst 44 % av de tillgingliga vixtarterna i
metaanalysens vixtsamhillen (Albert m.fl. 2015).

Traditionellt har enbart fron omgivna av fruktkéte, eller
ndgon annan typ av beldning till vektorn, klassats som endo-
zookort spridda (exv. Jordano 2000). Studier av andra typer
av endozookor spridning (av “torra” frukter) har dock fitt ett
uppsving 1 och med Dan Janzens (1984) hypotes “foliage is the
fruit” [bladverket ir frukten]. Dessutom visar forskning att arter
med en viss anpassning kan spridas med flera olika vektorer
(Nathan m.fl. 2008b); exempelvis kan fron som primart ar an-
passade for vindspridning spridas sekundirt i palsen pa ett djur.

Faglar som vektorer

Migrerande flyttfiglar dr viktiga vektorer for spridning av
vixters fron och andra organismer dver stora avstind. Upp till
3,5 % av spridningsavstinden 6verstiger 100 km, dir stor-
leken hos en fagelart visar ett starkt positivt forhillande till
spridningsavstindet (Viana m.fl. 2013). Detta da storre figlar
generellt flyger snabbare och hiller féda och annat under
lingre tid 1 magtarmkanalen. Endozookori ir omkring 100
ganger vanligare in epizookori (pa fotter och fjaderdrikt) hos
savil siminder (Brochet m.fl. 2010) som hos tittingar (Costa
m.fl. 2013). Sm4, hirda fron 4r de som ir bist anpassade till
att spridas endozookort med figlar (Soons m.fl. 2008). Mer
in 445 vixtarter 1 189 slikten och 57 familjer har pavisats i
dieten hos siminder (Soons m.fl. 2016).

Det har pavisats att stora mingder fron regelbundet sprids
linga strickor via magtarmkanalen eller krivan hos flyttande
andfaglar (siminder, giss, svanar och tranor som till stor del ir
vegetarianer) och sumphons som sothdna. Det giller frimst
vatmarks- och vattenvixter men dven 1 hog grad fastmarks-
vixter som betas och sprids av dessa figlar, medan endast arter
i sluten skogen eller mycket torra naturtyper ar uteslutna frin
denna spridningsprocess (Costea m.fl. 2016, Soons m.fl. 2016).
Spridningsavstinden ror sig normalt om upp till 300 km,
vilket motsvarar den stricka som figlarna hinner flyga under
fronas tarmpassage, men avstand pd 1200 km har beriknats.
Transporten sker framst frin norr till séder da tidpunkten
for sydflyttande figlar stimmer bittre med fenologin hos
vixternas frémognad (Clausen m.fl. 2002). Aven lingflyttande
vadare har visats vara potentiella lingdistansspridningsvektorer
av vixtfron (Proctor 1968). Fron som inte klarar tarmpas-
sagen, vilket giller framst storre och mjuka fron, kan trots allt
spridas av exempelvis ander motsvarande avstind genom att
de hamnar i och sedan stots upp fran krivan (Kleyheeg & van
Leeuwen 2015).

Biritande figlar, som trastar, sidensvans, stare, tallbit och
sylviasingare, fungerar som viktiga vektorer for spridning av
barproducerande arter pa lokal och landskapsniva (Jordano
2000). Bir produceras frimst av olika buskar och trid dir arter
i familjen Rosaceae ir sirskilt framtridande (exempelvis oxlar,
rosor, rubusar, hagtornar, aplar och prunusar). Tyvirr innebar
dessa vektorer att dven manga problematiska, frimmande och
invasiva arter, som dr populira i odling, fir en effektiv sprid-
ning (rosor, higgmisplar, higgar, oxbir och rubusar; Tyler m.fl.
2015). Spridning via biritande faglar sker frimst 1 niromradet
da fropassagen genom magtarmkanalen gar relativt snabbt, ofta
pa 20-30 minuter (Shi m.fl. 2015), varfor denna spridning
maximalt kan ske upp till ca 20 km men vanligen inom nagon
kilometer.

Det dr kint att dven flera grupper av ryggradslosa djur,
som kriftdjur (Crustacea), blotdjur (Mollusca) och skalbaggar
(Coleoptera) (van Leeuwen m.fl. 2012, Viana m.fl. 2013, Laux
och Kolsch 2014, Simonova m.fl. 2016) kan spridas endozoo-
kort med (flyttande) figlar.Vidare har bade alger (Green m.fl.
2016) och mossor (Proctor 1962) visats kunna spridas endo-
zookort med (flyttande) andfiglar. Aven lingflyttande vadare
ir potentiella vektorer for epizookor lingdistansspridning av
mossors spridningskroppar (Lewis m.fl. 2014).

Fiskar som vektorer

Aven fiskar kan fungera som endozookora vektorer (“ichtyo-
kori”) for fron hos framst vatten- och vitmarksvixter. Sprid-
ningsavstind, baserade pa rorelsestricka och retentionstid, av
upp till 15 km (medianavstind 10 km) har modellerats hos
karpar som har itit fron av vasstarr Carex acuta och jittestarr
C.riparia (van Leeuwen m.fl. 2016). Det ir dock relativt fa
svenska fiskarter, frimst nagra karpfiskar som mort och sarv,
som delvis dr vegetarianer och kan fungera som endozookora
vektorer for vixter (Kullander m.fl. 2012). Omfattningen av
fiskspridning av fron 1 Sverige 4r okidnd.
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3. Skogslevande arters spridning
- en kunskapsoversikt

Sammanfattning

Detta kapitel innehaller en kunskapsoversikt med fokus pa
forskningsstudier av djurs, vixters och svampars spridning i
skog.

Kunskapsoversikten innnefattar forskningsstudier av arter
som forekommer pi skogsmark. I minga fall utnyttjar de arter
som rapporteras hir dven olika typer av kulturmarker eller
urbana miljoer, till exempel tridklidda grismarker, alléer och
parker. Oversikten innefattar frimst studier? av arter och livs-
miljéer som finns 1 Sverige och kompletterar tidigare nordiska
synteser 1 amnet (Naturvardsverket 1999, Rolstad & Gjerde
2003, Naturvirdsverket 2005, Nordén. m.fl. 2014, Sverdrup-
Thygeson m.fl. 2014). Kunskapsoversikten visar att skogsle-
vande arters kolonisation och forekomstmonster i manga fall

2Forskningsstudier publicerade fram till och med april 2017.

kan forklaras av att arterna 4r spridningsbegrinsade i dagens
brukade landskap. Det giller siledes att gora urvalet av om-
riden och naturvirdsitgirder i en gron infrastruktur utifrin
bade kvalitet och konnektivitet. Generellt ir det limpligt
att anvinda avstindsbegrinsade modeller dar sannolikheten
for kolonisation eller férekomst avtar med 6kat avstind frin
spridningskilla vid analyser av gron infrastruktur.

Mycket av kunskapen som giller skogslevande arter giller i
allminhet aven for arter som lever i andra terrestra landskaps-
typer.Varje landskapstyp har emellertid sina egna sirdrag vad
giller arters spridning. I nista kapitel ges darfor en komplette-
rande oversikt av de aspekter som anses utmirkande for arter i

marker, vitmarker och fjill.




Ryggradsdjur

Daggdijur

Aktuell kunskap om spridningsformaga hos skogslevande
diggdjur sammanfattas inte i detta kapitel. Lasare hinvisas till
andra kunskapssammanstillningar. Stérre diaggdjur som bjorn
och varg kan dock sprida sig hundratals kilometrar medan sma
diggdjur som nibbmdss vanligt sprider sig nigon kilometer
eller kortare strickor (Naturvardsverket 1999). Infrastruktur i
form av storre vagar och jirnvigar har barridreffekter pa sivil
stora som sma diggdjur (se kort 6versikt 1 Helldin m.fl. 2010).
Aven flertalet skogslevande fladdermusarter kan antas ha en
god spridningsformaga och vara vil anpassade for att koloni-

sera smi isolerade livsmiljder (storre vigar kan dock ha bar-
ridreffekter; Moussey m.fl. 2013, Altringham & Kerth 2016).

Faglar

Figlar dr rorliga organismer med aktiv spridning; de har
formaga att snabbt och effektivt lokalisera passande livsmiljoer.
Tidigare kunskapssynteser visar att figlar sillan 4r spridnings-
begrinsade; de flesta arter kan kolonisera isolerade omriden
med livsmiljoer (Andrén 1994, Schmiegelow & Monkkonen
2002, Dolman m.fl. 2007). Det ir istillet tillgdngen pa livsmil-
joer av limplig kvalitet for lokal 6verlevnad och fortplantning
som 1 forsta hand begrinsar deras forekomst och populations-
utveckling.

Spridningsférmagan hos figlar kan till viss del forklaras av
arters egenskaper, exempelvis kan stora figelarter vanligtvis
sprida sig lingre 4n sma arter (Garrard m.fl. 2012). Forstarkt
konnektivitet spelar sannolikt minst roll for stora figlar dir
dven unga individer kan sprida sig lingt (Paradis 1998). Som
exempel pa stationidra skogslevande rovfiglars spridningsfor-
midga kan vi ndimna att unga individer av duvhok (Acipiter
gentilis; Tornberg m.fl. 2006) kan forflytta sig 6ver 1000 km
frin fodelseplatsen dven om distanser pd 50—-100 km 4r mer
normala.

Ringmirkningsdata visar att aven mindre figelarter som
notvicka (Sitta europaea) (Matthysen 1998) och talgoxe (Parus
major) (Greenwood m.fl. 1979, Matthysen 1998, Nowakoski
2001, Dingemanse m.fl. 2003) tillfilligtvis kan flytta Gver stora
avstand. Generellt sprider sig dock ungfiglarna 6ver kortare
avstand fran fodelseplatsen. Vanligtvis handlar det om ett fatal
kilometer, det vill siga inom skalan for arternas lokala nitverk
av livsmiljéer (frin ndgra hundra meter upp emot ett par mil;
Paradis 1998). Spridningsavstand frin nigra kilometrar upp
till ett par mil anges for ungfaglar hos lavskrika (Perisoreus
infaustus; Sahlman 2007) samt skogshons sdsom jirpe (Tetrastes
bonasia; Montadert & Léonard 2006, Sahlsten m.fl. 2008), orre
(Lyrurus tetrix; Marjakangas & Kiviniemi 2005) och tjider
(Tetrao urogallus; Moss m.fl. 2006).

Studier har samtidigt visat att vissa mindre arter sisom
stjartmes (Aegithalos caudatus) och entita (Parus palustris), men
dven notvicka och jirpe, kan paverkas av konnektivitet och
vara mindre frekventa i isolerade omriden med livsmiljoer
(Enoksson m.fl. 1995, Jansson & Angelstam 1999, Aberg m.fl.
2000).Vidare finns studier som indikerar att en del figelarter
undviker att sprida sig 6ver vissa miljoer. Exempelvis kan

mesar och unga jarpar undvika att sprida sig dver oppna om-

riden (Aberg m.fl. 1995, Rodrigues m fl. 2001, 2007). Urban
miljo och infrastrukturer, sirskilt i storstadsomriden, kan antas
fungera pa liknande sitt och styra arters spridning till skogs-
omrdden. Sammanfattningsvis finns alltsi studier som tyder pa
att konnektiviteten och minskning av barridrer sannolikt har
storst betydelse for sma skogslevande figelarter och arter som
undviker att rora sig dver dppna miljoer, sirskilt 1 landskap dir
skogsmiljoer ar kraftigt fragmenterade.

Grod- och kraldjur

Aktuell kunskap om grod- och krildjur sammanfattas i ver-
sikter om arters spridning i grismarker, vitmarker och fjall
som finns 11 nista kapitel. Tidigare kunskapssammanstillningar
anger dock att de flesta groddjur kan antas sprida sig kortare
in 5 km (Smith & Green 2005) och krildjur mindre 4n 1 km
(Naturvardsverket 1999). Infrastrukturer i form av exempelvis
storre vigar kan ha barridreffekter (se kort 6versikt i Helldin
m.fl. 2010) och lokala populationers konnektivitet har bety-
delse for fortlevnaden pa storre skala (Smith & Green 2005,
Cushman 2006, Holderegger & Di Giulio 2010).

Insekter och andra leddjur

Leddjur som insekter och spindeldjur uppvisar en enorm
variation betriffande fortplantning, livscykel och antal utveck-
lingsstadier (till exempel 4gg, larver, puppor och vuxna) och
spridningsmekanismer. Manga insekter som ir knutna till skog
och tridmiljoer 4r rorliga organismer med formaga att snabbt
och eftektivt lokalisera passande livsmiljoer. Normalt utvecklar
insekter vingar under vuxenstadiet, det vill siga det ir under
detta utvecklingsstadium som mdinga arter sprider sig for att
hitta nya livsmiljoer och reproducera sig.

Fjarilar (Lepidoptera)

Fjdrilar omfattar ett stort antal olika familjer som traditionellt
delas in i polyfyletiska grupper for stora respektive sma arter,
sd kallade macro- respektive microlepidoptera. I gruppen
stora arter ingdr dagfjirilar och stora nattfjarilar. Till grup-
pen smi arter raknas framfor allt mindre nattfjirilar med en
vingbredd under 20 mm. Fjirilars vingbredd betraktas som en
indikator pd spridningsformaga, det vill siga stora arter antas
kunna sprida sig effektivare in smi arter (Ockinger m.fl. 2010,
Stevens m.fl. 2012). Spridningsférmagan antas aven hinga
samman med fjirilsartens villighet att limna sin livsmilj6é och
sprida sig dver opassande miljoer for att hitta och koloni-

sera nya platser med livsmiljo (Stevens m.fl. 2010, Slade m.fl.
2013).

Dagfjirilar 4r den mest vilstuderade gruppen.Vuxna in-
divider har normalt en god flygformiga och kan flyga linga
strickor. Hos vissa dagfjirilsarter forekommer till och med
sisongsbunden forflyttning som liknar det man ser bland flytt-
figlar. Mnga vuxna individer ger sig ivig frin urspungsloka-
len och sprider sig samlat (exempelvis amiral Vanessa atalanta
som drligen invandrar till Sverige frdn Sydeuropa). Utover att
flyga kan vissa arter sprida sig som fjarilslarverna genom att
spinna silkestridar och dras ivig av vinden (ballongflykt; Bell
m.fl. 2005). Bland dagfjirilar finns daven klassiska exempel pd



arter dir spridningen mellan avgrinsade delpopulationer ar
avgorande for hela populationer, s kallade metapopulationer
(Hanski 1998).

En metaanalys av forskning om dagfjarilar visar att det
finns en stor variation i spridningsformaga bland savil olika
individer av samma art som mellan olika arter (Stevens m.fl.
2010). Forhallanden sdsom vider och livsmiljéers kvalitet antas
spelar stor roll for hur manga och hur lingt individer sprider
sig. De effektiva spridningsavstainden ir emellertid relativt
stora, vanligtvis flera kilometer. Dagfjirilars spridning antas
dirfor sillan vara begrinsad pd mindre skala (Naturvirdsverket
1999). Kunskapen om dagfjirilar ir dock inte representativ
for alla fjarilar. Dagfjarilar utgdr knappt 5 % av alla fjirilsarter
i Sverige, de ir generellt storre 4n fjirilsarter 1 andra grupper
och de flyger dagtid.

Forskningen om savil dagfjarilar som nattfjirilar indikerar
att det finns ett samband mellan arters livsmiljokrav och deras
spridningsformadga. Arter som ir starkt knutna till sirskilda
livsmiljéer (specialistarter) 4r i allmdnhet mer spridningso-
benigna och dirmed mer begrinsade in arter med bredare
miljokrav (generalistarter, Warren m.fl. 2001, Slade m.fl. 2013).
Det finns dven studier som visar att fjirilars rorelser kanalise-
ras till omraden och korridorer med passande livsmiljoer och
att vissa miljoer (exempelvis sjéar) kan fungera som barridrer
(Varkonyi m.fl. 2003, Ranius m.fl. 2011¢).

Det finns i studier av skogslevande fjirilars spridningsfor-
mdga. Minga arter kan dock antas vara relativt mobila och ha
stora spridningsavstind (Brouwers & Newton 2009). Aven hir
finns ett monster att specialiserade arter och arter med liten
eller fragmenterad forekomst tenderar att ha ligre spridnings-
formaga in generalister och arter med stor eller utbredd fore-
komst. Exempelvis visar finska och svenska studie av nattflyn

Videbock /lamia textor. Foto: Pavel Bina

(Noctuidae) att manga arter ir mobila och kan sprida sig dver
stora avstind (8-16 km) till isolerade ar 1 havet. Samtidigt
indikerar resultaten att specialister (monofaga arter) har ligre
spridningsformaga in generalister (oligo- och polyfaga arter;
Nieminen 1999). Lovskogsarter tenderar dven att ha ligre
spridningsformaga in barrskogsarter (Betzholtz & Franzén
2011, Franzén & Betzholtz 2012).

Vidare visar en brittisk studie av skogslevande fjarilar
(macrolepidoptera) att skogsspecialister prefererar stora adel-
16vskogsomraden (>5 hektar) och att deras spridning beror pa
skogsomridenas konnektivitet (Slade m.fl. 2013). En svensk
undersokning av jattesvampmal (Scardia boletella) som lever 1
fruktkroppar av fnoskticka (Fomes fomentarius) indikerar att ar-
ten 4r spridningsbegrinsad di den ir mest frekvent i skogsbe-
stand dir miangden substrat kan antas ha varit hog och funnits
kontinuerligt i mer dn 100 ir (Jonsell & Nordlander 2002).
Resultaten i en finsk studie av tiggarsvampmal (Agnathosia
mendicella) som lever 1 fruktkroppar av rosenticka (Fomitopsis
rosea) indikerar att fjarilen minskar i forekomst i grannatur-
skogsomriden isolerade pa en skala av drygt en kilometer
(Komonen m.fl. 2000).

Skalbaggar (Coleoptera)

Majoriteten skogslevande skalbaggsarter (Coleoptera) som ir i
fokus for svensk naturvird ir trid- eller vedlevande. Till de ved-
levande (saproxyliska) riaknas arter som dr beroende av dod eller
doende ved/trid, eller vedsvampar eller forekomst av andra arter
som ir direkt eller indirekt beroende av dod ved under nagon
del av livscykeln (Speight 1989). De studerade arterna kan nor-
malt flyga som vuxna och manga har utvecklat sirskilda luktor-
gan for att spara limpliga livsmiljoer med hjilp av doft. Flertalet
studier indikerar att minga skogslevande skalbaggar har forméga
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att forflytta sig flera kilometer per ir. For arter 1 vissa livsmiljoer
har forskare dock pavisat klara spridningsbegrinsningar.

En generell utgingspunkt inom forskningen ir att skogs-
levande skalbaggars spridningsformaga hianger samman med
varaktigheten eller forutsigbarheten hos deras livsmiljoer.
Minga trid- och vedlevande arter kan forvintas ha en god
spridningsférmdga ur ett evolutionirt perspektiv eftersom
deras livsmiljoer vanligtvis dr kortlivade och of6rutsigbara
(Southwood 1977). Nya limpliga livsmiljoer maste bildas
och koloniseras innan de gamla miljéerna blir olampliga, som
exempelvis nir trid dor eller dod ved murknar och bryts ned
(sd kallad "habitat-patch tracking”; se definition 1 kapitel 2).

I kontrast forvintas arter som iar knutna till stabila och ling-
livade livsmiljoer, saisom gamla ddellovtrad, ha utvecklat en
mer begrinsad spridningsformaga (Nilsson & Baranowski
1997, Nilsson m.fl. 2001).

Sidrskilt barkborrar (Scolytinae), men dven brandanpassade
skalbaggsarter, dr kinda for att ha god spridningsformdga. De ir
anpassade till att hitta och snabbt utnyttja kortlivade livsmiljoer
som har en oforutsigbar och utspridd forekomst i1 landskapet;
nyligen doda eller forsvagade trid respektive nya brandfilt el-
ler brinda trad- eller vedstrukturer. Barkborrar har visats vara
mycket mobila och kunna flyga méinga kilometrar (Forsse &
Solbreck 1985). Detsamma giller brandanpassade skalbaggsarter
(Wikars 1997). Deras spridning ir sa effektiv att det inte gir att
dela upp individer i olika trid eller vedstrukturer inom samma
skogsbestand 1 olika lokala populationer. Spridningsbegrans-
ningen finns mojligen pa storre landskapsskala mellan olika
skogsbestand. Exempelvis koloniseras naturvirdsbrinningar av

Laderbagge Osmoderma eremita. Foto: Jonas Hedin

fler rodlistade och pyrofila skalbaggsarter om de utfors i land-
skap med kontinuitet av brinder och potentiella spridningskal-
lor 4n 1 landskap utan dessa kvaliteter (Kouki m.fl. 2012).Vi-
dare visar en studie av slit tallkapuschongbagge (Stephanopachys
linearis) att dess kolonisation och forekomst pa landskapsskala
kan forklaras med modeller baserade pa avstinden mellan
lokaler med brandskadade tallar (Ranius m.fl. 2014). Sannolik-
heten f6r kolonisation 6kar med 6kat antal brandskadade tallar
pé platsen och konnektiviteten till andra platser (pa avstind
kortare an 30 km) med sidana tallar.

En god spridningsférmdga antas dven karaktirisera skal-
baggsarter som utnyttjar vedsvampars fruktkroppar.Vuxna
individer har formdga att flyga kilometerlinga strickor, dven
over Oppet vatten, och kolonisera isolerade livsmiljder (Jons-
son 2003, Jonsell m.fl. 2003, Komonen 2008).Vissa ved-
svampslevande skalbaggsarter forefaller dock mer spridnings-
begrinsade in andra. Studier av tva nirbesliktade svartbaggar
(Tenebrionidae) som lever i fnosktickor frimst pd bjork men
dven bok kan namnas. Experiment visar att sivil den vanliga
svampsvartbaggen (Bolitophagus reticulatus) som den nigot
ovanligare rodhalsade svartbagge (Oplocephala haemorrhoida-
lis) kan flyga langa strickor (Jonsson 2003). Individer av den
vanliga svampsvartbaggen idr dock bittre fysiskt rustade och
mer benigna att flyga ivig for att soka nya livsmiljoer. Filt-
studier visar ocksa att arten har férmdga hitta och kolonisera
iven glest forekommande fruktkroppar 1 landskapet (Jonsell
m.fl. 2003). Den jamforelsevis simre fysiskt rustade rodhal-
sade svartbaggen ir mer obenigen att flyga ivig for att soka
nya livsmiljon. Det ses som en indikation pd att den dr mer
spridningsbegrinsad och anpassad till att frimst leva 1 relativt
stabila livsmiljoer. Arten har ocksa visats vara mest frekvent
i skogsbestand dir mingden substrat med fruktkroppar kan
antas ha varit hog och funnits kontinuerligt i mer 4n 100 ar
(Jonsell & Nordlander 2002). Aven genetiska studier indikerar
att det finns ett betydande utbyte (genflode) mellan den van-
liga svartbaggens populationer 6ver avstind pd tiotals kilome-
trar men att utbytet ir klart begrinsat mellan den rodhalsade
svartbaggens populationer (Jonsson m.fl. 2003).

P3 motsvarande sitt visar studier av skalbaggar knutna till
fruktkroppar av klibbticka (Fomitopsis pinicola) att manga arter
har en god spridningsformaga och kan kolonisera och repro-
ducera sig dven 1 skogar med gles forekomst av lampliga livs-
miljoer (Jonsell m.fl. 1999, Jonsell & Nordlander 2002, Jons-
son & Nordlander 2006). Men dven i dessa fall finns exempel
pé arter (tretandad svampborrare Cis quadridens [Ciidae])
med begrinsad spridningsformaga som framst forekommer
i skogsbestind dir tillgingen pa substrat med fruktkroppar
varit god under ling tid. Generellt tycks saledes skalbaggsarter
knutna till vedsvampar kunna sprida sig effektivt dver relativt
stora avstind. Det finns sannolikt ett stort utbyte av individer
mellan fruktkroppar pé olika trid inom samma skogsbestind.
I de fall spridningsbegrinsningar kan pévisas si fir detta ge-
nomslag framfor allt vid spridning mellan olika skogsbestand
pa landskapsskala.

Aven vissa typer av dod ved ir relativt temporira och ofdr-
utsigbara livsmiljoer. Exempelvis visar en studie att skalbaggars
kolonisation av experimentellt utlagda aspstockar 4r beroende



av hur mycket dod aspved det finns i omgivningen inom ett
avstind mellan 10 till 1000 m (Ranius m.fl. 2011a). Aven en
analys av forekomsten av violettbandad knippare (Diacanthous
undulatus) 1 olika huggningsklasser i ett landskap (24,5 km?)
indikerar att artens forekomst korrelerar med konnektivitet
av lampliga livsmiljoer 1 form av hyggen respektive ildre skog
med doda barr- eller 16vtrid pa landskapsskala (medelsprid-
ningsavstind >1,5 km; Schroeder m.fl. 2007).

Teoretisk ska skalbaggsarter som ir knutna till livsmiljéer
som 4r varaktiga 6ver tiden ha en sirskilt ldg spridningsfor-
madga. Detta har dven pavisats 1 empiriska studier. Laderbag-
gen (Osmoderma eremita) ir ett exempel pd en forhallandevis
vilstuderad skalbaggsart som lever i ihiligheter 1 gamla trid av
framst ek, men dven ask, bok, lind och andra 16vtrad. Thalig-
heterna utgdr livsmiljo for sivil de vuxna individerna som
for larverna under deras utveckling. Liderbaggen sprider sig
genom att de vuxna individerna flyger fran ett trad till ett an-
nat med passande ihaligheter.

Savil fingst-dterfingst som telemetriska studier (foljer vux-
na individers rorelsemonster med hjilp av radiosindare som
klistras fast pd djurens halsskoldar, se Ranius 2006) visar att
liderbaggen ir obendgen att limna sin livsmiljo 1 det ihiliga
tradet och har klart begrinsad spridningsformaga (Ranius &
Hedin 2001, Ranius 2002, Hedin m.fl. 2008). Individer i en-
skilda trad kan betraktas som lokala population och individer
i olika trad inom samma bestind fungerar tillsammans som en
metapopulation. Avstindsbaserad spridningsmodeller med ett
genomsnittliga spridningsavstind pd 60 meter anvinds for att
beskriva spridningsprocessen. De maximala spridningsavstin-
den dr under 200 meter. Arten kan sannolikt sprida sig 6ver
lingre avstind, men det sker troligtvis sd sillan att flygningar
inte kan observeras i filt. Artens forekomst paverkas darfor

mest av spridning mellan virdtrid inom bestind. Spridning

mellan bestind sker mycket begrinsat eller inte alls. Férekom-
sten pa storre rumslig skala antas darfor framst avspegla artens
utdéenderisk pa bestindsnivd (Ranius 2001, 2006).

Ytterligare ett par studerade arter, mulmknippare (Elater
ferrugineus) och matt mjolbagge (Tenebrio opacus), bedoms
ocksi ha relativt begrinsad spridningsformaga i1 jamforelse
med andra skalbaggsarter som 4r knutna till ihdligheter pa ek
och andra 16vtrid (Ranius 2002, 2006). Liknande slutsatser
framfors baserat pa en bred landskapsanalys av artrikedom
och enskilda skalbaggsarters forekomstmonster 1 ihiliga ekar
i Ostergotland. Fér majoriteten arter finns klara samband
mellan deras forekomst och miangden passande ekar inom en
radie pd 700 m (Bergman m.fl. 2012). Med mulmknippare
som studieart har forskare dven visat att alléer kan fungera
som spridningskorridorer i landskap som domineras av 6ppna
jordbruksmarker (Oleksa m.fl. 2015).

Som jimforelse kan nimnas spridningsstudier av ekoxar (Lu-
canus cervus). De utvecklas som larver 1 déda rotdelar och livnir
sig som vuxna pa sav frin gamla ekar. Deras spridningsformaga
har studerats med telemetri (Rink & Sinsch 2007). Resulta-
ten visar att hannar ir mer mobila och flyger lingre strickor
in honorna. Rorelsemonstren efter klickning beskrivs med
avstindsbaserade modeller med ett genomsnittligt spridnings-
avstand pd drygt 600 m for hannar och knappt 200 m for ho-
nor. Baserat pd modellerna forutses att en mindre andel (1 %)
hannar kunna bidra till spridning (genflode) mellan livsmiljoer
inom en radie pa drygt 3000 m. Kolonisation av nya platser
beror dock pd honornas spridningsférmaga och deras motsva-
rande spridningsradie dr begrinsad till hogst 1000 m.

Vid sidan av ovan nimnda studier av enskilda skalbaggsar-
ters spridningsformaga och kolonisationsmonster har forskare
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dven pavisat samband mellan forekomsten av arter och till-
gingen pa viktiga trid- och skogsmiljoer. Forekomstmonstren
anses indikera att arterna ir spridningsbegrinsade 1 dagens
brukade landskap. En studie visar pd samband mellan antalet
rodlistade skalbaggsarter 1 ekdominerade adellovskogar och
mingden sidana skogsmiljoer inom en radie pa 1 km (Franc
m.fl. 2007). En annan studie visar att forekomsten av enskilda
rodlistade skalbaggsarter 1 ihiliga ekar ir beroende av hur
miénga sidana ekar det finns inom en radie pai ett antal hundra
meter upp till drygt 2,5 km (Ranius m.fl. 2011a). Likartade
resultat finns for rodlistade arter 1 bokskog (Nilsson & Bara-
nowski 1997, Brunet & Isaksson 2009). Generellt forvintas
miénga arter som ir anpassade till de relativt stabila boreone-
morala och nemorala idellévsskogsmiljoerna ha begriansad
spridningsférmaga (Nilsson m.fl. 2001).

Aven forekomsten av skalbaggsarter 1 vissa barrskogsmiljcer
indikerar att arterna 4r spridningsbegrinsade. Ett exempel ir
storre barkplattbagge (Pytho kolwensis; Pythidae) som utvecklas
i grova granlagor. Dess forekomst dr koncentrerad till gran-
skogsmiljoer dir tillgingen pa substrat varit god under ling tid
(Siitonen & Saaristo 2000, Laaksonen m.fl. 2008). Liknande
forekomstmonster och spridningsbegransning finns beskrivet
for svartoxe (Ceruchus chrysomelinus) som utvecklas framfor allt
i grova, fuktiga och brunrétade granligor (Nilsson m.fl. 2000,
Karlsson m.fl. 2013). Det kan vara rimligt att utgd frin att
ndgra hundra meter och antagligen hogst nagon kilometer ir
typiska spridningsavstind for arterna i dessa fall.

Spridningsbegrinsning har dven pavisats hos skogslevande
jordlopare (Carabidae) knutna till stabila livsmiljoer (Matern
m.fl. 2008, 2009, Jelaska & Durbesic 2009). I Sverige finns ex-
empel pa rodlistade arter som ocksd kan antas vara spridnings-
begrinsade, bland annat sumpskogslopare (Platynus krynickii)
och bokskogslopare (Carabus intricatus). Arterna ir knutna
till fuktiga och blota skogsmiljoer och saknar eller har svagt
utvecklad flygformaga.

Ovriga insektsgrupper

Kunskapen ir bristfillig nir det giller biologin 1 allmianhet
och spridningsformagan 1 synnerhet hos nigra av de artrikaste
insektgrupperna; steklar (Hymenoptera), tvivingar (Diptera;
flugor och myggor) och halvvingar (Hemiptera) (Nilsson
m.fl. 2001, Sverdrup-Thygeson m.fl. 2014). Majoriteten av
arterna inom dessa grupper har sannolikt god flygformaga och
sprider sig troligtvis effektivt mellan olika omraden pa storre
skala. Det dr rimligt att anta att spridningen vanligtvis anda ar
avstandsbegrinsad.

Exempelvis visar en studie av fyra vanliga arter parasitsteklar
(Braconidae och Ichneumonidae), som utnyttjar vedlevande
skalbaggar i boreal skog, att steklarnas individantal beror pa
mingden limpliga skogsmiljoer inom ett avstind pa 0,5-1
km, men 1 vissa fall dven pa storre avstind (Gibb m.fl. 2008).
A andra sidan visar studier att skogslevande polygyna myror
(Formica spp.) kan vara relativt spridningsbegrinsade di de
sprider sig lingsamt genom att lokalt och stegvist knoppa av
nya satellitkolonier istillet for att drottningar flyger och kolo-
niserar nya platser pd lingre avstind (Puntilla 1999, Sundstrom
m.fl. 2005).

Ljus bronsblomfluga Callicera aenea. Foto: Krister Hall

Vad giller tvavingar visar en norsk studie av svampmyggor
(Sciaroidea) 1 boreal skog att den lokala artrikedomen, men
dven forekomsten av enskilda arter, ir positivt relaterad till
andelen gammal skog i omgivande landskap (100 km?). Resul-
taten 1 en finsk studie av en fluga (Elfia cingulata; Tachinidae)
som parasiterar pd tiggarsvampmal (Agnathosia mendicella) 1
fruktkroppar av rosenticka visar att flugan minskar i forekomst
i grannaturskogsomraden som ir isolerade pi en skala av
drygt en kilometer (Komonen m.fl. 2000). En svensk studie
rapportera att ett (Medetera impigra) av fyra analyserade taxa
bland tvavingar i klibb- och fnosktickor tenderar att vara mer
frekvent 1 skogsbestand dir mangden substrat med fruktkrop-
par har varit hog under ling tid (Jonsell & Nordlander 2002).
Det finns dven exempel pd europeiska studier av skogslevande
blomflugor (Syrphidae) som visar att vinglingd korrelerar
med spridningsformaga, att spridningen sker pd kilometerskala
och att forekomsten av arter beror pd livsmiljoers nuvarande
och historiska kontinuitet (Rotheray m.fl. 2014).

Halvvingar i form av skinnbaggar inom sliktet Aradus om-
fattar arter som lever av svampar som vixer under barken pa
doende eller doda trid (Wikars & Hedenas 2010) samt dven
brinda trad (Wikars 2006). Dessa arter ingdr tillsammans med
skalbaggar i ett par forskningsstudier, men resultaten innehal-
ler tyvirr inga artspecifika uppgifter om skinnbaggarnas sprid-
ningsformaga (Ranius m.fl. 2011b, Kouki m.fl. 2012). Studier
av skinnbaggar 1 jordbrukslandskapet visar dock att de flesta
forflyttningar sker 6ver korta strackor men att en betydande
andel individer sprider sig flera kilometer mellan fortplant-
ningsomraden (Solbreck & Sillén-Tullberg 1990).



Spindeldjur (Arachnida)
Lite ar kint om hur de rodlistade skogslevande spindeldjuren
(Arachnida) 1 Sverige sprider sig. Det dr rimligt att anta att
spridningen 1 minga fall 4r avstinds- och barridrbegrinsad
eftersom spindlarna maste forflytta sig genom att vandrar mel-
lan olika platser 1 skogen. Unga individer, men 4ven de mindre
spindelarterna som lever 1 trid eller hogre upp 1 vegetationen,
kan antas ha formaga att sprida sig passivt Gver storre avstand
genom sa kallad ballongflykt (Larrivé & Buddle 2011). Nor-
malt beriknas spindlar spridas pa detta sitt nigra hundra me-
ter, men de kan ibland spridas 6ver hundratals kilometer vilket
kolonisationer av isolerade Gar visar (Reynolds m.fl. 2007).
Spridningsférmagan har studerats bland tridlevande klokry-
parna (Pseudoscorpionida); sma (<5 mm) spindeldjur som
lever 1 exempelvis ithaligheter eller dod ved. De saknar vingar
och sprider sig genom foresi (phorein = bira) vilket innebir
att de klanger sig fast och liftar med andra djur, ofta flygande
insekter sasom flugor och skalbaggar. Forskningsstudier av tva
olika arter av klokrypare som lever i hiligheter i ekar 1 Sverige
visar att det finns sma genetiska skillnader mellan olika lokala
populationer (Ranius & Douwes 2002). Analyser visar aven
att klokryparnas forekomst 1 ihiliga ekar korrelerar med hur
manga andra sidana ekar det finns 1 niromriden inom en
radie pa 135-2800 meter (Ranius m.fl. 2011a). Sammantaget
indikerar dessa studier att klokrypare kan sprida sig effektivt
inom enskilda bestand av ekar och att eventuell spridningsbe-
grinsning finns pa storre skala.

Mangfotingar (Myriapoda)

Kunskapen ir bristfillig nir det giller spridningsférmagan
bland mangfotingar. Mangfotingar omfattar skogslevande
rodlistade arter som patriffas i jord, markforna och déd ved i
lovtradsmiljoer. De forflyttar sig pa marken samtidigt som de
behover skydd fran kyla och uttorkning (har vanligtvis tunt
vaxliknande lager, kutin). Dessa egenskaper anses forklara
mingfotingars begrinsade spridning och utbredning efter
istiden (se Georgopoulou, m.fl. 2016 och citerade referenser).

Landsnéckor och sniglar

Vid sidan av leddjuren finns fa studier av andra ryggradslosa
skogslevande djur. Ett fital studier handlar om skogslevande
blotdjur (Mollusca). De skogslevande rodlistade blotdjuren
omlfattar olika snickor (Gastropoda); framfor allt spolsnickor
(Clausiliidae) som lever 1 olika 16vtradsmiljoer. Generellt anses
snickor ha lig spridningsférmaga eftersom de ir smé och rela-
tivt immobila samtidigt som de dr knutna till speciella livsmil-
joer (kalkrik mark och forna, raviner, etcetera) och behover
skydd och fukt. Avstindbaserade modeller kan anvindas for
att beskriva deras spridningsprocess (Akcakaya & Baur 1996)
och forskningsstudier visar att snickor vanligtvis forflyttar sig
hogst ett tiotal meter per manad (Baur & Baur 1993, Edwor-
thy m.fl. 2012). En tysk studie visar att titheten av snickor
okar med 6kad bestindsalder upp till drygt 150 &r, vilket kan
bero pd att det tar lang tid for passande livsmiljder att bildas
samtidigt som de koloniseras laingsamt av snickor (Moning

& Miiller 2009). En svensk studie visar att artrikedom och

diversitet bland sniglar och snickor 6kar 1 aspbestind som
ligger 1 anslutning till andra bestand inom en radie pd 300 m
(Suominen m.fl. 2003). En annan svensk studie av snickor och
sniglar 1 ddellovskogar visar att antalet arter korrelerar med
landskapsfaktorer (inom 10 km) sisom mingden nyckelbio-
toper (potentiella spridningskillor) och 6ppen jordbruksmark
(potentiella barridrer; Gotmark m.fl. 2008).

Frovaxter

Internationellt finns en hel del forskningsresultat om froviax-
ters spridningsprocess och hur spridningsférmigan varierar
mellan olika frovixter. Frovixter dr stationdra organismer och
kan expandera lokalt genom vegetativa tillvixt. Passiv sprid-
ning av fron (eller andra typer av spridningskroppar) med
hjilp av vind, vatten eller djur 4r dock vanligtvis avgorande for
utvecklingen av lokala populationer och vixtsamhillen samt
arters forekomst pa storre skala (Levin m.fl. 2003, Clobert
m.fl. 2012). For att kunna virdera betydelsen av frovixters
spridning pa olika skalor behovs dirfor kunskap om hur lingt
fron kan spridas och hur vil de lyckas etablera sig pa nya
platser.

Frovixters spridning beskrivs vanligtvis med avstindsbase-
rade spridningsmodeller med en l3g sannolikhet for 1dngdis-
tansspridning (Nathan m.fl. 2012), som anses vara viktig for
arters spridning och fortlevnad pa storre skala (Cain m.fl.
2000, Nathan m.fl. 2008b). Det finns vissa samband mellan
froviaxters egenskaper och hur lingt de kan sprida sig med
fron. Generellt minskar spridningsavstinden med frostor-
lek och vikt medan de 6kar med vixters hojd (Thomson
m.fl. 2011), samt frdn Orter via buskar till trad (Tamme m.fl.
2014). Spridningsavstindet okar dven frin arter utan sirskilda
mekanismer for spridning via arter som sprids med myror, har
ballistiska mekanismer till de som sprids med vind eller storre
djur (Tamme m.fl. 2014).

Frovixter med smd, litta och vindburna fron, som exempel-
vis orkidéer och pyrolor, antas ha god formaga till spridning
per se, aven om majoriteten av frona inda hamnar inom nigra
meter fran moderplantan (Johansson m.fl. 2014).

Spridningsbegrinsningar hos frovixter forklaras vanligtvis
av att frospridningen per se sker over relativt korta avstind.
Detta har pavisats i ett flertal studier framfor allt bland skogs-
levande orter. Det giller orter 1 savil barr- och triviallovsko-
gar (Ehrlén & Eriksson 2000) som idellovskogar (Brunet &
von Oheimb 1998, Brunet m.fl. 2012), bland annat vitsippor
(Anemone nemorosa) och andra lundvixter. Det ar rimligt att
utgd frin typiska spridningsavstind pd nigra hundra meter
over perioder om tio och upp till 100 ir (Honnay m.fl. 2002,
Whigham 2004, Hermey & Verheyen 2007, Brunet m.fl.
2012). For flertalet arter sker dirfor kolonisationen av nya
platser lokalt och lingsamt. En betydande andel av dessa orter
sprids med hjilp av myror och ir siledes dirtill beroende av
tillging pa myror. Aven i dessa studier har Srter som sprids
med hjilp av myror visats ha simre spridningsformdga 4n arter
som ar anpassade for spridning med vind eller genom att dtas
av eller fista pd djur (Brunet & von Oheimb 1998, Brunet
m.fl. 2012).Vid sidan av spridningen per se bidrar sannolikt
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Svedjendva Geranium bohemicum. Foto: Wenche Eide

Korskovall Melampyrum cristatum. Foto: Sebastian Sundberg

dven bristfillig etableringsformaga till spridningsbegrinsning-
en hos vissa frovixter; det vill siga frona har svart att gro och
overleva 1 konkurrens med andra och redan etablerade arter pa
nya platser (Eriksson & Ehrlén 1992, Baeten m.fl. 2009).

Skogslevande frovixters spridningsbegrinsning avspeglas
i studier som visar att nuvarande forekomstmonster speglar
skogsmiljoers historiska utbredning (Vellend m.fl 2006). En
svensk studie visar att den lokala titheten av naturvardsintres-
santa orter 1 adellovskogar korrelerar med den historiska ande-
len ddellévskog inom en radie pd 1 km (Paltto m.fl. 2006).

Mainga frovixtarter har utvecklat formaga att forflytta sig i
tid — det vill siga att under en tid med forsimrade miljofor-
héllanden 6verga i ett vilostadium for att sedan aterkolonisera
en plats nir forhallande dterigen blir passande (Eriksson 1996,
Honney & Bossuyt 2005, Aufrett m.fl. 2015). Kinda skog-
liga exempel dr frovixterna brand- och svedjeniva (Geranium
lanuginosum och G. bohemicum) som kan gro pa brandfilt. Fron
sprids relativt korta avstind men de kan gro efter decennier
(sannolikt drhundraden) som frobank i jorden (Risberg &
Granstrom 2009, 2012).

Vektorbegrinsad spridning kan vara en relevant modell for
att beskriva dagens situation for de skogslevande vixter som
1 historiska naturlandskap eller forindustriella kulturlandskap
spreds mellan olika platser med hjilp av minniskor eller boskap.
Sirskilda naturvardsatgirder kan behovas for att aktivt flytta
och sprida dessa arter (Auffret m.fl. 2015; se avsnittet Funktio-
nell konnektivitet och kulturella vektorer 1 kapitel 2).

Kryptogamer

Mossor

Precis som frovixter 4r mossor stationira och passivt spridda
organismer vars spridningsprocess beskrivs med avstinds-
baserade modeller. De flesta mossor forokar och sprider sig
sexuellt med sm4, litta encelliga sporer som transporteras av
vind eller vatten. De kan dven sprida sig vegetativt via tillvixt
eller genom att mossfragment lossnar och fors till nya platser.

I stort sett varje del av mossplantan (rothdr, blad, stam) kan
reproducera sig vegetativt.Vissa arter kan dessutom knoppa av
asexuella spridningskroppar — sa kallade groddkorn — besti-
ende av en eller flera celler. Asexuella spridningskroppar sprids
ocksa passivt med vind eller vatten och ger mossor mojlighet
att sprida sig dven i tidiga utvecklingsstadier eller under de de-
lar av vixtsdsongen da inga sporer produceras (Laaka-Lindberg
2000, Laaka-Lindberg & Heino 2001, Pohjamo & Laaka-
Lindberg 2004). Lokal spridning av vissa mossor sker troligtvis
dven med djur, exempelvis vid figlars bobygge (Breil & Moyle
1976). Hackspettars och andra skogslevande figlars rorelser
under fodosok (Szekely 1987, Adamik & Korrian 2004) kan
mojligen ocksa bidra till mossors spridning, men det ir inte
utforskat.

Det finns vissa samband mellan mossors anpassningar till
olika livsmiljoer och deras spridningstérméga (During 1979).
Arter som ir knutna till stabila och varaktiga livsmiljéer
forknippas med reducerad spridningsformiga. Exempelvis
lever dunmossa (Trichocolea tomentella) 1 varaktigt kiallpdver-
kade skogsmiljoer dir det 4r viktigt att kunna konkurrera om



livsutrymmet. Mossan bildar linglivade kloner, men reprodu-
cerar sig inte sexuellt och har dirfor begrinsad spridnings-
formaga (Pohjamo m.fl 2008).Trid- och vedlevande mossor
(epifytiska och epixyla arter) 4r knutna till mindre varaktiga
och forutsigbara livsmiljéer (trid- eller vedsubstrat). Manga
arter sprider sig dirfor bade sexuellt och asexuellt. Exempelvis
bildar vedtrappmossan (Anastrophyllum hellerianum) forutom
sporer dven groddkorn redan frin tidiga utvecklingsstadier
(Pohjamo & Laaka-Lindberg 2004). Denna anpassning okar
sannolikheten for att mossan ska hinna sprida och etablera sig
pa nya vedsubstrat dtminstone lokalt innan veden dir mossan
vixer multnar bort. Mossor knutna till sirskilt kortlivade och
oforutsigbara livsmiljéer maste kunna sprida sig snabbt och
effektivt 6ver stora avstind. Exempel pa detta ir tidiga koloni-
satorer av nyligen briand mark eller ved, bland annat briann-
mossa (Ceratodon purpurea), spimossa (Funaria hygrometrica) och
vissa bjornmossor (Polytrichum spp.) (Schimmel & Granstrom
1996, Ryome & Laaka-Lindberg 2005, Rudolph m.fl. 2011);
dessa arter kidnnetecknas av kort generationstid och en massiv
sporspridning.

Betriffande spridningens olika delprocesser ir fortplant-
ningen onekligen begrinsande 1 vissa fall, exempelvis hos
asexuellt klonbildande arter som dunmossa (se ovan) och
ndgra hotade, tridlevande arter som ingar i habitatdirekti-
vets bilaga 2: vedtradmossa (Cephalozia macounii)(CR) och
barkkvastmossa (Dicranum viride) (EN). Aven hos andra arter
kan produktionen av spridningskroppar gi ned under vissa ar
(Rydgren m.fl. 2006; Wiklund 2002) och klimatforhallanden
(Pohjamo m.fl. 2006). Nir det giller spridning per se sa visar
studier av skogslevande mossor att majoriteten spridnings-
kropparna landar inom nagra meter frin mossplantan (Séder-
strom & Jonsson 1989). En viss andel sprids dock ver storre
avstand. Eftersom mossplantor producerar hundratusentals upp
till miljontals spridningskroppar (Crum 2001, Pohjamo m.fl.
2006) kan det faktiska antalet spridningskroppar som sprids
linga strickor vara stort.

Spridningen per se ir troligen effektiv hos de flesta sporpro-
ducerande mossor. Moss-sporer ir mikroskopiska (vanligen
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Barkkvastmossa Dicranum viride. Foto: Niklas Lénnell

10-20 pm i diameter; Hill m.fl. 2007) och kan foras hogt
upp 1 atmosfiren av turbulent eller varm luft (Johansson m.fl.
2016). Spridning av sporer 6ver mycket linga strickor via luft-
strommar (Munoz m.fl. 2004) ir antagligen en anledning till
att en stor andel mossarter har stor, cirkumpolir utbredning
(Preston & Hill 1999).Vissa skogslevande mossor kan dven
bygga upp en sporbank i marken for att kunna iterkolonisera
en plats en tid efter storning (Jonsson 1993).

Groddkorn ir vanligtvis nagot storre (30-150 um, Halling-
bick, muntligen, Lobel & Rydin 2010) dn sporer. De sprids

Vedtrappmossa Anastrophyllum hellerianum. Foto: Torbjérn Ostman

29



over kortare avstind, men storleken gor att de har bittre moj-
lighet att etablera sig 4n sporer (Kimmerer 1994, Lobel m.fl.
2009, Lobel & Rydin 2010). Groddkorn och andra asexuella
spridningskroppar anses darfor ha storst betydelse for sprid-
ningen over korta avstand, exempelvis vid expansion av redan
etablerade lokala populationer (Séderstrom & During 2005).

Slutligen kan begrinsad etablering potentiellt himma mos-
sors spridning. Etableringen beror pd mingden spridnings-
kroppar som deponeras, det vill siga lyckas ta sig till en viss
plats, over tid. Det ir langt ifrdn sikert att frisatta spridnings-
kroppar hamnar i ritt miljo. Eftersom deras spridning per se
sker passivt s styr slumpen var de landar. De flesta hamnar fel
och spolieras. Detta giller sirskilt ndr méltavlan — livsmiljon —
ir svar att triffa, exempelvis for arter med sniva livsmiljokrav
eller de som ar knutna till isolerade, flickvist forekommande
eller kortlivade livsmiljoer (Snill m.fl. 2005, Séderstrom &
During 2005).Vidare beror etableringen pa arters inneboende
formaga; att som spridningskroppar lyckas gro och utveck-
las till nya mossplantor i1 limpliga miljoer. Exempelvis visar
studier av trid- och vedlevande mossor att lyckad etableringen
forutsitter ritt substrat, och lampliga fukt- och pH-forhéllan-
den (Wiklund 2002, Lobel & Rydin 2010). Dessutom maste
spridningskroppar ha formaga att 6verleva i konkurrens med
andra mossor och vixter pa platsen (Hutsemekers m.fl. 2008).
Studier av vanliga marklevande skogsmossor visar till exempel
att sporer inte klarar av att gro i redan etablerade populationer
(Cronberg m.fl. 2006).

Genom att studera skogslevande mossors forekomst- och
kolonisationsmonster kan forskare analysera den samman-
tagna effekten av hela spridningsprocessen frin fortplantning,
over spridning per se till lyckad etablering av spridningskrop-
par. Studier av tridlevande mossor som ir knutna till 16vtrad
(exempelvis tridhittemossa Orthotrichum speciosum; trubbhit-
temossa Orthotrichum obtusifolium; aspfjadermossa Neckera
pennata) visar att konnektiviteten har betydelse. Effekter av
konnektivitet har pavisats pa lokal skala (<100 m) 1 studier av
forekomstmonster pa trad inom bestind och landskap (Snill
m.fl. 2003, 2004b, Lobel m.fl. 2006), kolonisation av trad
inom bestind (Snill m.fl. 2005,), samt genetiska skillnader
inom landskap (Snill m.fl. 2004a).

Studier visar dven att spridningsbegrinsningen hos dessa ar-
ter till viss del beror pd hur arter reproducerar och sprider sig;
arter med stora asexuella spridningskroppar har kortare sprid-
ningsavstind men samtidigt hogre etableringssannolikhet 4an
arter med smd sexuella sporer (Lobel m.fl. 2009). T dessa fall
beskrivs arternas rumsliga populationsdynamik 6ver tid som
“habitat-patch tracking” metapopulationer (Lobel m.fl. 2009,
Lobel & Rydin 2010). De behover kontinuerligt sprida sig till
nya platser dir passande miljoer uppstir di de dor ut lokalt
nar deras vardtrad gir forlorade. Det saknas liknande studier
av vedlevande mossor, men iven deras dynamik beskrivs med
“habitat-patch tracking” metapopulationer (Séderstrom &
During 2005).

Studier av vanliga skogslevande mossor med utbredda
populationer i landskapet indikerar att vissa arter sprider
sig effektivt dtminstone pa lokal skala. Exempelvis indikerar
genetiska studier av husmossa (Hylocomium splendens) att den

koloniserar 6ar utanfor kusten oberoende av avstindet (inom
drygt en kilometer) till fastlandet och andra 6ar (Cronberg
2002). En studie av diverse vanliga skogsmossor visar att arter
ir mindre frekventa men forekommer i unga (40—60 ar)
tidigare kalavverkade skogar oberoende av avstindet (inom
80 m) frin potentiella spridningskillor i form av ildre skog
(Hylander 2009).

Sammantaget kan man anta att mossors spridning i ett
givet landskap o6ver tid till stor del beror pa deras populations-
storlekar och mingden spridningskroppar som de frisitter
och sprider lokalt eller i landskapet som helhet. Arter som ir
knutna till specifika livsmiljoer och har sma fragmenterade
populationer kommer i jamforelse med andra arter i land-
skapet att producera relativt sma mingder spridningskroppar.
Deras totala mingd lingdistansspridda spridningskroppar —
bakgrundsnivin — blir saledes ocksa liten. Det kan medfora att
lokala spridningskillor och avstindsbegrinsad spridning fir
storre betydelse dn bakgrundsnivan for lyckad etablering och
kolonisation (se kapitel 2).

Lavar

Lavar bestr av svamp, aven kallad mykobiont, och alger med
fotosyntetisk formiga, fytobiont. Aven cyanobakterier ingir
som fytobiont 1 vissa lavar. Lavar 4r stationira och passivt
spridda organismer. Svampen kan spridas sexuellt genom att
sporer produceras 1 sirskilda organ pa lavbdlen (apothecier,
perithecier eller pyknidier). For att bilda en ny lavbal maste
sporer spridas och etableras i miljer dir svampen kan {3 tag
pé de fytobionter som ocksd behovs. Spridningen kan dven
ske asexuellt, till exempel genom att lavar producerar sma
spridningskroppar i form av soredier eller isidier. Aven frag-
ment kan lossna frin lavbilen och spridas till nya platser.Vid
asexuell spridning sprids i minga fall de olika symbionterna
tillsammans.

Kunskapsbilden om lavars spridning liknar den som beskri-
vits for mossor. Till att borja med sprids lavar passivt framfor
allt med vind eller vatten. Spridningskroppar kan antagligen
dven forflyttas genom att fastna och folja med insekter och
faglar, men det ir inte klarlagt. Svampens sporer ar mikrosko-
piska (cirka 5-40 um) och de antas bidra till lavars spridning
over stora avstind. De asexuella spridningskropparna ir storre
(soredier 2050 pm; isidier 30—1000 um) och formodas dirfor
ha storre betydelse dn sporer for spridning 6ver korta avstind.

Betriffande olika delprocesser kan lingsam tillvixt och
fortplantning bidra till begrinsad spridningen hos vissa
lavar. Detta giller arter som enbart sprids vegetativt genom
fragmentering, exempelvis den tradlevande (epifytiska) laven
lingskiagg (Usnea longissima) (Keon & Muir 2002, Josefsson
m.fl. 2005). Dessutom kan den sexuella spridningen med
sporer 1 manga fall vara begrinsad och lingsam. Exempelvis
producerar lunglav sillan fruktkroppar och beriknas ha en ge-
nerationstid pa 3040 ir (Ockinger & Nilsson 2010, Larsson
& Gauslaa 2011). Over korta tidsperioder har den asexuella
fortplantningen siledes storre betydelse dn den sexuella for
spridningen av lunglav och andra liknande tridlevande lavar.

Vidare visar studier att spridningen per se ar avstindsbero-
ende och att majoriteten spridningskropparna landar inom



tiotalet upp till hundratalet meter fran spridningskillan. Det
giller exempelvis asexuell spridning hos tridlevande lavar;
lavfragment fran garnlav (Alectoria sarmentosa) och tagellavar
(Bryoria spp.; Dettki 1998) 1 barrtridsmiljoer samt soredier
frin lunglav i 16vtradsmiljoer (Walser m.fl. 2001). Studier visar
dock att en viss andel av spridningskropparna dven sprids over
storre avstind (> 200 meter; Werth m.fl. 2006a) och kan p4 sd
satt bidra till en bakgrundsniva med lingdistansspridda sprid-
ningskroppar i det aktuella landskapet.

Lyckad spridning och kolonisation forutsitter dock lyckad
etablering pa nya platser. I flertalet studier av tridlevande lavar
har forskare foljt upp etableringen hos utsidda asexuella sprid-
ningskroppar for att undersoka arternas etableringsformaga.
Om spridningskropparna etableras 1 miljoer dir lavarterna
saknas indikerar det att andra processer kan begrinsa spridning
och forekomst. Ett flertal siningsexperiment med asexuella
spridningskroppar bekriftar att olika lavar kan etableras 1 skilda
skogsmiljoer; exempelvis skrovellav (Lobaria scrobiculata), naver-
lav (Platismatia glauca) och norsk niverlav (Platismatia norvegica)
i bade ung och gammal barrskog (Hilmo & Sastad 2001)
samt lunglav i bide exponerade och skyddade 16vtradsmiljoer
(Werth m.fl. 2006a). Ett experiment med centimeterlinga
fragment av ringlav (Evernia divaricata) och spid brosklav (Ra-
malina dilacerata) visar pd lyckad etablering 1 bide hyggeskanter
och sluten ildre boreal barrskog (Lidén m.fl. 2004).

Saningsexperimenten visar dock att majoriteten (6ver
95 %) av de utsidda spridningskropparna kan gi forlorade
(Hilmo & Séstad 2001) och etableringsgraden kan variera
oforklarligt mycket mellan olika platser (Werth m.fl. 2006a).
Ett tioarigt siningsexperiment med lunglav pa asp visar att
etableringssannolikheten per spridningskropp ar i storleks-
ordningen 36X107 (en pa 2800), men dven att miljon kan ha
betydelse; etableringen misslyckades helt pa solexponerade
aspar pa hyggen och i sluten skog var etableringen sex ganger
hogre pa asp pa fuktiga jimfort med friska marker (Belinchén
m.fl. 2017).

De olika resultaten frin siningsexperimenten indikerar
att etableringen beror pd mingden spridningskroppar som
deponeras, det vill siga lyckas ta sig till en viss plats, dver
tid. Franvaron pa vissa platser kan siledes bero pa begrinsad
produktion av spridningskroppar lokalt eller i landskapet som
helhet vid sidan av begrinsad spridningen per se. For vissa
arter 4r bevisligen dven miljon ett viktigt filter, det vill siga
lyckad etableringen ir inte sikert i alla miljGer.

Forskare studerar dven lavars kolonisationsmonster for att £3
en bild av den sammantagna effekten av hela spridningspro-
cessen. En studie av garnlav och andra barrskogslevande lavar
visar att kolonisation av unga skogar (35-78 ar) frimst sker
nira (<100 m) spridningskillor i form av idldre skog (Dettki
m.fl. 2000). Liknande resultat redovisas 1 studier dir forskare
efter tio dr foljt upp hur lunglav koloniserar nya trid i1 ddellov-
tridsmiljGer i landskap 1 sédra Sverige (Ockinger m.fl. 2005)
och aspmiljéer i Finland (Belinchén m.fl. 2017); kolonisa-
tionen av nya trid sker frimst 6ver korta avstind frin kinda
virdtriad (effekt av konnektivitet pd en skala < 100 meter).
Dessutom visar analysera av lunglav pd smi genetiska skillna-
der mellan lavbalar pa olika trid inom samma bestind till foljd

Lunglav Lobaria pulmonaria. Foto: Sebastian Sundberg

av lokala kloners expansion via spridning av asexuella sprid-
ningskroppar (Werth m.fl 2006b, 2007, Jiiriado m.fl. 2011).

Vidare visar norska studier att lavars férekomst pa asp i
olika gamla och isolerade tridbestind korrelerar med tridbe-
standens alder (indikator for lingsam kolonisation), men hos
lunglav och nigra andra asplevande arter dven med konnekti-
viteten till etablerade populationer (indikator for depositionen
av spridningskroppar; Gjerde m.fl. 2012, 2015). Lunglav och
andra tridlevande lavarter koloniserar troligtvis nya isolerade
tridmiljoer successivt och lingsamt 6ver linga tidsperioder
(100-150 &r; Gjerde m.fl. 2012).

Analyser baserade pa lavars forekomstmonster indikerar
ocks3 att konnektiviteten har betydelse for tridlevande lavar i
olika skogsmiljoer. En finsk studie visar att lunglav forekom-
mer aggregerat i frimst gamla skogar med ling skogshistorisk
kontinuitet (Gu m.fl. 2001).Vidare visar en svensk studie att
den lokala titheten av olika naturvirdsintressanta lavar i ddel-
16vskogar korrelerar med nuvarande andelen nyckelbiotoper
inom en radie pa 1-10 km (Paltto m.fl. 2006). En studie i bo-
real barrskog indikerar att den lokala skogshistoriska kontinui-
teten och begrinsad spridning troligtvis forklarar nuvarande
forekomst av langskigg (Josefsson m.fl. 2005).

Majoriteten refererade studier av forekomstménster giller
skogslevande busk- eller bladformiga lavar. Ett mindre antal
studier av skorplavar kan nimnas. Exempelvis indikerar studier
av skorplavar pa grova ekar i sydvistra Sverige att flera arters
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Rosenticka Fomitopsis rosea. Foto: Michael Krikorev

forekomst beror pa populationernas konnektivitet, men dven
den historiska titheten av grova ekar kring 1830 (Ranius
m.fl. 2008, Johansson m.fl. 2013). Effekten av konnektivitet
ir dessutom tydligare for arter med sniva livsmiljokrav och
stora spridningskroppar dn arter med bredare krav och sma
spridningskroppar (Johansson m.fl. 2012).

De tydligt aggregerade forekomst- och kolonisationsmonst-
ren samt de smi genetiska skillnaderna pa lokal skala hos
skogslevande lavar indikerar att deras spridningsprocess i forsta
hand priglas av frekvent asexuell spridning &ver korta avstind
(tiotalet upp till hundratalet meter). Samtidigt finns det studier
som visar att det inte finns nidgra klara genetiska skillnader
mellan idag forekommande population 6ver stora avstand,
exempelvis hos lunglav (> 30 km) pa 16vtrad i Norge (Hilmo
m.fl. 2012) och gul dropplav (Cliostomum corrugatum) pa ek i
Ostergétland (6,5-83 km; Littman m.fl. 2009). Resultaten kan
tyda pa effektiv sexuell sporspridning (genflode) och att ling-
distansspridning fir genomslag pa landskapsskala dtminstone
6ver lang tid (> 100 ar; Gjerde m.fl. 2012). Nutida genetiska
monster kan dock dven bero pa att arterna successivt koloni-
serat och haft storre och mer utbredda och sammanlinkade
populationer i de studerade landskapen under tidigare epoker
efter istiden (Werth m.fl. 2006b, 2007). En studie av lunglav
visar dessutom pa ligre genetisk variation i brukade skogar
jamfort obrukade naturskogar, vilket indikerar att skogsbruk
och snabb omsittning av virdtrid himmar lavens sexuella

spridning och genfléde i landskapet (Jiiriado m.fl. 2011).

Avstindsbegrinsade spridningsmodeller anvinds vanligtvis

av forskare for att férklara tridlevande lavars kolonisation och
forekomstmonster samt vid prognostisering av deras framtida
populationsutveckling. Tridlevande lavar som lunglav beskrivs
med modeller for “habitat-patch tracking” metapopulationer
dir konnektiviteten till existerande virdtrid ir viktig for ko-
loniseringen av nya trid och fortlevnaden 6ver tid (Belinchén

m.fl. 2017).

Svampar

Kunskapsoversikten om skogslevande svampars spridnings-
formaga begrinsas i forsta hand till tvd viktiga funktionella
grupper; mykorrhizasvampar respektive saprotrofiska inklusive
vedlevande (saproxyliska) svampar. Majoriteten av de citerade
studierna giller dessutom basidiesvampar (Basidiomycota)
inom dessa grupper. I likhet med 6vriga kryptogamgrupper
karaktiriseras svampars livscykel av det stationdra levnadssittet
och passiv spridning. Svampars sexuella spridning sker med
mikroskopiska, tunna och genomskinliga sporer (1-30 pm)
som produceras i fruktkroppar som 1 sin tur utvecklas frin
mycel i mark eller vedsubstrat.Vissa svampar kan dven sprida
sig genom att knoppa av asexuella spridningskroppar, sa kall-
lade konidier eller klamydosporer. Dessutom kan svampar
spridas &ver korta avstind genom att mycel och svamphyfer
vixer till och expanderar lokalt. Svampars spridningskroppar
och myecel kan dven spridas till nya platser av insekter och
andra djur (se exempelvis Boddy & Jones 2008).



Svampars livsmiljoer och resurser ir i manga fall oforutsig-
bara och temporira. Sporspridning betraktas dirfor som en an-
passning som ska ge svampar kapacitet att sprida sig snabbt och
kolonisera livsmiljoer 6ver stora avstind (Boddy m.fl. 2008,
Peay m.fl. 2016). Hog fortplantningsformaga — fruktkropps-
bildning och massproduktion av sporer — priglar ocksid minga
skogslevande svampars spridningsprocess. Till exempel visar en
finsk studie att vedlevande rynkskinn (Phlebia centrifuga) frisit-
ter uppemot 50 000 sporer per kvadratcentimeter sporprodu-
cerande lager (hymenium) och timme (Norros m.fl. 2012).

Studier av skogslevande svampars sporspridning per se
visar dock att processen ir avstindsberoende och chansartad.
Sporer som fingas i olika typer av sporfillor visar att sporde-
positionen minskar drastiskt med avstindet fran fruktkroppar.
Majoriteten av sporerna (uppemot 95 %) sprids endast nigra
centimeter upp till ndgra meter fran fruktkroppar av sdvil my-
korrhizasvampar (Galante m.fl. 2011) som vedlevande svampar
(Nordén & Larsson 2001). Spordeposition frin enskilda
fruktkroppar av den vedlevande svampen rynkskinn minskar
och blir redan pi ett avstind av 60-80 meter ligre dn den
uppmitta bakgrundsnivin i det aktuella brukade landskapet 1
ostra Finland (Norros m.fl. 2012).

Spridningen per se styrs av vind och atmosfiriska forhal-
landen (Nathan m.fl. 2008a, Galante m.fl. 2011, Norros m.fl.
2012), vilket medfor att majoriteten av sporerna sprids kort,
hamnar fel och spolieras. Framfor allt solljusexponering, men
dven forfrysning, beriknas minska 6verlevnad och grobarheten
hos svampsporer som sprids 1 atmosfiren (Norros m.fl. 2015).
Sporers storlek paverkar dven hur linge de forblir luftburna;
stora sporer limnar luften snabbare (Hussein m.fl. 2013) och
beriknas dirfor spridas over kortare tid och avstind dn sma
sporer (Norros m.fl. 2014).

En mindre andel, men fortfarande ett betydande antal,
sporer sprids dock dver stora avstind (> 1 km; Norros m.fl.
2012). De smi och litta sporerna berdknas ha formagan att
forbli luftburna under flera dagar och kan darfor spridas linga
strickor om de lyfts upp ovanfor skogars tridskikt av turbulent
luft (Norros m.fl. 2014). Exempelvis visar en studie i norra
Sverige att bakgrundsdepositionen av sporer fran vedlevande
rosenticka (Fomitopsis rosea) och rynkskinn korrelerar med
arealen aldre (> 140 ar) skog inom en radie av tre kilometer
(Edman m.fl. 2004a).Vidare har forskare fingat sporer fran
tajgaskinn (Laurilia sulcata) och andra vedlevande svampar i
sporfillor som placerats pd hustak 1 Goteborg hundratals mil
frin arternas nirmaste kinda forekomstlokaler (Hallenberg &
Kifter 2001). Skogslevande svampars sporer beriknas siledes
spridas 6ver stora avstind och bidra till en bakgrundsdeposi-
tion dven 1 landskap och regioner dir deras populationer ir
smd (Edman m.fl. 2004a, Junninen & Komonen 2011).

Trots den effektiva sporspridningen per se indikerar analyser
av skogslevande svampars biogeografiska utbredning (Peay
m.fl. 2016), populationsgenetiska struktur (Hogberg & Stenlid
1999, Franzen m.fl. 2007), kolonisation (Edman m.fl. 2004b,
Jonsson m.fl. 2008, Peay m.fl. 2010) och forekomstmonster
(Paltto m.fl. 2006, Lekberg m.fl. 2007, Ranius m.fl. 2008,
Nordén m.fl. 2013) att sdvil mykorrhizasvampar som vedle-
vande svampar inte 4r sd vilspridda som man kan forvinta sig.

Etableringen antas utgora ett kritiskt steg 1 spridningspro-
cessen som begrinsas av att skogslevande svampars livsmiljoer
och koloniseringsmajligheter r fi och kortvariga. Spridnings-
begrinsning anses kunna uppstd di sannolikheten for etable-
ring hos varje given spor ir mycket liten kombinerat med en
liten total mangd spridningskillor i landskapet som bidrar till
”poolen” av svampsporer. Liksom for mossor och lavar forvin-
tas svamparter med specifika livsmiljokrav och begrinsade
tidsfonster for etablering vara mest begrinsade. Okade popu-
lationer och sporspridning av arter med breda livsmiljokrav
kan dessutom ge dessa generalistarter en konkurrensfordel
da de dominerar depositionen av sporer och koloniserar och
besitter substrat snabbare 4n de specialiserade arterna (Nordén
m.fl. 2013, Peay m.fl. 2016). Konstgjord spridning av mycel —
inokulering — av specialiserade vedlevande svampar sdsom ro-
senticka pa platser dir de saknas indikerar att dven dessa arter
kan tillvixa och bilda fruktkroppar nir de vil lyckats etablera
sig som mycel 1 veden (Abrego m.fl. 2016).

Betriffande mykorrhizasvampar s lever de i symbios med
tridens rotter och utbyter niringsimnen som kvive och fosfor
mot produkter frin tridens fotosyntes. Mykorrhiza &verlever
inte nir deras virdtrid dor, exempelvis vid storningar i form
av brand eller kalavverkning. I Norden och Europa saknas re-
levanta studier av skogslevande mykorrhizasvampar. Nordame-
rikanska studier 1 barrskog visar dock att spridning och kolo-
nisation inte ar obegrinsad. Forekomsten av mykorrhiza efter
avverkning korrelerar med avstindet till kvarlimnade trad
(Cline m.fl. 2005) och trid fungerar som refugier for aterko-
lonisation (Luoma m.fl. 2006). Experiment med tridplantor
visar att arters kolonisation 6ver kortare tidsperioder minskar
med o6kat avstind frin spridningskillor 1 form av mogen skog
(Peay m.fl. 2012).Vidare minskar artrikedomen och koloni-
sationen i skogsfragment som ligger mer 4n en kilometer frin
kontinuerliga skogsomraden (Peay m.fl. 2010). Resultaten
indikerar sdledes att avstindsbegrinsad spridning per se och en-
skilda arters populationsstorlekar pd landskapsskala sitter grans
for deras kolonisation och forekomst (Peay m.fl. 2016).

Betriffande vedlevande svampar sd maste de etablera sig
och vixa i en enskild bit eller enhet av ved — ett avgrinsat
vedsubstrat (Boddy & Heilmann-Clausen 2008). Analyser av
forekomstmonster hos vedlevande svampar 1 ek- och ddellov-
skog 1 sddra Sverige visar pa effekter av livsmiljéers nuva-
rande och historiska konnektivitet pa landskapsskala (1-8 km;
Paltto m.fl. 2006, Ranius m.fl. 2008). Analyser av vedlevande
svampars kolonisation av granved visar pd effekter av konnek-
tivitet pa en lokal skala (tiotalet upp till hundra meter) Gver
kort tid (5 dr) i sdvil brukade landskap (Edman m.fl. 2004;
Olsson 2008) som naturskogslandskap (Jonsson m.fl. 2008) i
norra Sverige. Baserat pa kolonisationsstudier av rynkskinn,
rosenticka och ostticka (Skeletocutis odora; Edman m.fl. 2004,
Olsson 2008) 1 de brukade landskapen beraknar forskare att
enskilda sporer lyckas etableras med mycket lig sannolikhet
(1-5X10°, ”en pd miljonen”; Norros m.fl. 2012).Vedlevande
svampar med specifika livsmiljokrav och smd spridda popu-
lationer i landskapet beriknas darfor kunna bli spridningsbe-
grinsade redan lokalt (en skala av hundratalet meter) pa grund
av begrinsad etablering (Norros m.fl. 2012).



Vatmark Lommimyran Murjek. Foto: Sebastian Sundberg

4. Spridning hos arter i grasmarker,

vatmarker och fj

Il - en komplett-

erande kunskapsoversikt

Sammanfattning

Detta kapitel innehaller en kunskapsoversikt med fokus pa
forskningsstudier av djurs, vixters och svampars spridning i
grismarker, vitmarker och fjill.

Kapitlet redovisar strukturella och funktionella aspekter
som antas paverka arters spridning i vitmarker, grasmarker
och fjill. Direfter foljer en genomging av forskningsliget® per
organismgrupp som kompletterar kunskapsoversikten i fore-
giende kapitel om arter i skog. Oversikten visar att det finns
fa forskningsstudier av hur arter i vitmarker sprider sig.Vissa
arter kan dock antas vara spridningsbegrinsade, exempelvis
froviaxter och snickor, dtminstone dver korta tidsspann. Det
faktum att manga av dessa arter andd ir vil representerade i
majoriteten av vatmarkerna av ritt beskaffenhet ir troligen ett

3Forskningsstudier publicerade fram till och med april 2017.

resultat av livsmiljoernas stabilitet Gver tid (hundratals till tu-
sentals dr) och dirmed linga tidstonster for kolonisation. Kun-
skapsliget dr avsevirt bittre vad giller spridningen av arter 1
grismarker. Forskning visar att frovixter 1 grismarker frimst ar
beroende av en funktionell konnektivitet — spridning via olika
kulturella vektorer sisom hotransporter och betesdjur — mel-
lan grismarkerna. Diremot finns indikation pa att spridningen
av flygande insekter (skalbaggar, fjirilar och steklar/bin) bland
grasmarker dr begransad dtminstone pa storre landskapsskala,
vilket bor beaktas vid analys av gron infrastruktur. Vad giller
arter 1 fjillen si saknas beligg for att begrinsad spridning och
konnektivitet dr viktiga naturvirdsproblem som behover vigas
in i analyser av gron infrastruktur.



Andra férutsattningarna jamfoért med skog

Vindspridningen ar mer effektiv i 6ppna miljéer

Generellt kar vind och dirmed mojligheterna for vindsprid-
ning i 6ppna miljéer som grasmarker, fjallhedar och 6ppna
vitmarker. Modelleringar indikerar att vindspridning av
moss-sporer ir effektivare i dppna miljder (vitmarker, savil
som grasmarker och fjill), dn 1 tridklidda miljGer, till foljd av
hogre vindhastigheter, mer absolut vertikal turbulens och firre
spridningshinder i form av tridstrukturer (Sundberg m.fl. ma-
nuskript). Aven vindspridning hos frovixter forvintas fi storre
betydelse i 6ppna vindexponerade marker. Samtidigt hinger
spridningen per se pa fronas egenskaper. Frona maste falla ling-
sammare in 30 cm per sekund for att en liten men forutsigbar
andel ska kunna spridas "1angt” (flera kilometer) trots frekvent
forekommande, turbulenta eller stormiga forhéllanden (Soons
2006). Exempelvis varierar fallhastigheterna mycket dven bland
grasmarksvixter med plymforsedda fron (vilka traditionellt

har ansetts vara primirt anpassade for spridning med vinden):
hos backsippa (Pulsatilla vulgaris) 155 cm/s, dngsskira (Serra-
tula tinctoria) 105 cm/s, slattergubbe (Arnica montana) 83 cm/s,
slatterfibbla (Hypochaeris maculata) 57 cm/s, ogrismaskrosor (7a-
raxacum sect. Taraxacum) 42 cm/s, kanadensiskt gullris (Solidago
canadensis) 32 cm/s, angsull (Eriophorum angustifolium) 22 cm/s,
blekvide (Salix hastata) 13 cm/s, och mjolke (Chamaenerion
angustifolium) 8 cm/s, medan ett dammfré hos exv. gulyxne
(Liparis loeselii; 1aingd 0,39 mm, tjocklek 0,18 mm) har en
fallhastighet pa 21 cm/s (Hintze m.fl. 2013). Dirmed forvintas
backsippans fron, trots forekomsten av en plym, ytterst sillan
att spridas mer dn 100 meter (Tackenberg m.fl. 2003).

Funktionell konnektivitet ar viktig i grasmarker

och vatmarker

Minga froviaxter 1 sival grismarker som vissa typer av vitmar-
ker karakteriseras av att deras spridning ar beroende av olika
kulturella vektorer sisom hotransporter och betesdjur. De dr
foljaktligen mer beroende av en funktionell 4n en strukturell
konnektivitet baserad pa fysiska avstind mellan livsmiljoer.
Mer utforlig redogorelse och vetenskapliga referenser i detta
imne ges 1 avsnittet Funktionell konnektivitet och kulturella
vektorer (sid. 18—19).

Spridning med djurvektorer ar

viktig i grasmarker och vatmarker

Grasmarker och vatmarker ir viktiga livsmiljoer och up-
pehillsplatser for vatmarksfaglar och storre diggdjur med
kapacitet att forflytta sig 6ver stora delar av landskapet.
Djurens utnyttjande 6kar sannolikheten for att de ocksa ska
rika f3 med sig och hjilpa till med att sprida sivil vixter som
evertebrater 1 dessa landskapstyper.Vektorspridingens betydelse
diskuteras mer utforligt har nedan i 6versikterna for respektive
organismgrupp samt i avsnittet Djurvektorers betydelse for
lingdistansspridning (sid. 19-20).

Spridning med vatten ar viktig i vatmarker
Passiv spridning av arter med vatten forknippas ofta med si
kallad hydrokor spridning, det vill siga med strommande
vatten (Soons m.fl. 2017). Denna mekanism ir ofta effektiv i
att sprida arter inom ett avrinningsomrade och di fraimst ned-
stroms en spridningskilla. Vixtfron som har vatten som vektor
kan spridas lingt lings vattendrag, upp till nigra hundra
kilometer (Danvind & Nilsson 1997).1 och med att vitmarks-
vixter (strand- och myrvixter) generellt har flytande fron (i
motsats till vattenvixter som har sjunkande fron) si kommer
de ocksi att selektivt stranda i strandkanten dar etableringsbe-
tingelserna ir goda (Soons m.fl. 2017).

Dock verkar figlar, frimst dnder, giss och svanar, men
dven exempelvis vadare och sumphons, fungera som effek-
tiva vektorer for midnga organismgrupper, di de dven sprids
uppstroms samt mellan avrinningsomraden 1 hog utstrick-
ning (Wubs m.fl. 2016; se avsnittet Djurvektorers betydelse
for lingdistansspridning (sid. 19-20). Aven fiskar kan fungera
som vektorer for framst vatten- och vatmarksvixter, iven om
spridningsavstinden generellt ir betydligt kortare (10 km) 4n
hos faglar (upp till 1 000 km) och bundna till ett visst vat-
tensystem. Studier av forekomstmonster hos vixter i rikkérr
indikerar att det inte finns nigra spridningsbegransningar pa
landskaps- till mindre regional skala inom tidsperioder som
omfattar flera hundra ir (Udd m.fl. 2015) medan det verkar
finnas tydliga spridningsbegrinsningar hos frovixter pd kortare
tid (motsvarande ca 50 ar) 1 mossar (Soro m.fl. 1999). Utdver
tidsaspekten s kan skillnaden mellan de tvé studierna bero
pa att rikkirr ofta formas kring 6ppna vattenmassor medan
Oppet vatten ofta saknas i senare successionsstadier av myrar,
som (Ostsvenska) mossar — forekomsten av oppet vatten och
mer produktiva myrmiljer skulle kunna attrahera andfiglar
vilka dirmed fungerar som effektiva endozookora frospridare
i dessa hos vitmarkerna tidiga successionsstadier (Udd m.fl.
2015, Soons m.fl. 2016).

Vinden fungerar ocks som en vektor for anpassade arter,
som kan transportera frén och spridningskroppar mot strom-
riktningen (Soons 2006).

Etablering begransas av miljon och

langsam succession i vatmarker

Vixter och kryptogamers formdaga att kolonisera vitmarker
ir starkt avhiangig vilket successionsstadium som vitmarken
befinner sig i, dir tidiga successionsstadier 4r mer “mottag-
liga” for kolonisation 4n sena successionsstadier (Rydin &
Jeglum 2013). Man kan tinka sig foljande successionsordning
strandvatmark > rikkirr > fattigkidrr > mosse. Att bilda en
mosse frin “scratch” dr dessutom en process som tar mycket
ling tid, sannolikt bortit ett tusental ir, samtidigt som mossen
ir en mojlig livsmiljo for ett mycket begrinsat antal vixtarter
genom sitt 1aga pH och 1iga niringstillginglighet. Diremot
kan det g pa ett tiotal dr att skapa ett rikkirr, om forutsitt-
ningarna finns, det vill siga en hog grundvattennivi med hog
kalkhalt (Evasdotter 2011).
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Spridning i fjdllen sker i forhallande till naturliga barriérer
Barriirer 1 fjallen ir i méinga fall naturliga och 4r pa sd sitt
sillan ett naturvirdsproblem med for fjillens arter. Det kan

till exempel rora sig om en art begrinsad till snolegor, dir allt
annat blir en form av barridr (avstindsbarridr) att ta sig forbi.
Rodlistade arter, for vilka fjillen anses vara en viktig land-
skapstyp, domineras av kirlvixter, mossor och fjirilar. For alla
hotade fjallmossor har D-kriteriet (smi populationer och/
eller begrinsad forekomstarea) anvints vid rodlistningen. Alla
hotade kirlvixter anses ha sm populationer och/eller frag-
menterad forekomst. Fa lokaler, oftast i kombination med ett
fragmenterat utbredningsomride och extrema fluktuationer,
ir den vanligaste orsaken till att fjarilar 1 fjallen blir rodlistade.
Foljaktligen ir formodligen den viktigaste framgingsfaktorn
for dessa organismgrupper specifikt, och fjillens arter gene-
rellt, att 1 nulaget se till att bibehalla de kvaliteter som finns
inom de skyddade omridena. Ett undantag, fjallriven (Vilpes
lagopus), kan dock nimnas. Enligt uppgifter som togs fram in-
for rodlistan 20154 skattas antalet lokalomriden i landet till tre
(Jamtland, Visterbotten samt pd grinsen mellan Visterbotten/
Norrbotten) dar kontakten mellan dessa omridena ir mycket
liten. Utéver intensiva skyddsitgirder som utfodring av fjillriv
och jakt pd rodriv vore det intressant att se dver mojligheterna
att forstarka konnektiviteten, vilken borde leda till en 6kning
av bide den genetiska mingfalden hos svenska fjllrivar savil
som antalet.

Vidare kan nimnas att renens roll som spridningsvektor har
studerats i Finnmark, norra Norge (Brithen m.fl. 2007). Efter-
som renen 4r idisslare tar det ling tid att processa fodan, vilket
Oppnar for ldngdistansspridning av de fron som den har itit.

“http://artfakta.artdatabanken.se/taxon/100005

Dock visar Brithen m. fl. (2007) att denna typ av spridning
innebir stor grad av selektion. Bland annat ir det lingt ifrin
alla fron som overlever renens matsmiltningsprocess. Dessut-
om visar studien att omridden med hogt betestryck har relativt
lig froproduktion, eftersom fortplantningsdelarna (exempelvis
blommor) ats upp innan de hinner sitta fron. Studien visar att
de som gynnades av renen som spridningsvektor var gris och
Jjungvixter.

Ryggradsdjur
Groddjur

I grasmarker och vitmarker har de flesta studerade svenska
grodor antagits sprida sig kortare 4n 5 km pa land, men flera
kilometer dver Oppet vatten, vilket har pavisats hos golgroda
(Pelophylax lessonae) 1 Norduppland (Sjogren 1991).Vanlig
groda (Rana temporaria) och vanlig padda (Bufo bufo) sprider
sig regelbundet upp till dtminstone 7,5 km 6ver brackvatten i
sodra Finlands skirgard (Seppd & Laurila 1999). Flera grodar-
ter, bland annat golgroda och 16vgroda (Hyla arborea) har dock,
genom mirkning och terfingst, pavisat enstaka spridningsav-
stand pd 10-15 km (Marsh & Trenham 2001).

De maximala spridningsavstind som kan detekteras med
fangst-mirkning-aterfingst beror dock pa hur stora omriden
som har undersokts (Smith & Green 2005). D4 minga studier
gjorts 1 en begrinsad rumslig skala finns risk att dagens kun-
skap bygger pa underskattningar av groddjurs spridningsfor-
miga. Populationsgenetiska metoder och spridningsmodeller
understodjer denna slutsats (Sinsch 2014). En analys indikerar
att de mest mobila individerna har normala spridningsavstind
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pa 11-13 km hos grodor och paddor respektive 8-9 km hos sa-
lamandrar (Smith & Green 2005). Denna spridning av individer
uppritthaller fungerande metapopulationsdynamik med en im-
migrant per lokal och generation (Smith & Green 2005). Dire-
mot fungerar storre konstruktioner och infrastruktur tvirs emot
spridningsriktningen ofta som barridrer. Det minskar spridning-
en och Skar den genetiska isoleringen mellan populationer av
dkergroda (Rana arvalis) och lingbensgroda (R. dalmatina)) samt
Okar mortaliteten hos vandrande individer (Lesbarreres m.fl.
2006, Arens m.fl. 2007). Hos strandpadda (Epidalea calamita)
fungerar i stillet vigar som spridningskorridorer medan skogs-
mark upplevs som en barridr (Stevens m.fl. 2004).

Insekter och andra leddjur

Fjarilar

Dagfjirilar i frimst olika grismarker har studerats intensivt
med avseende pi spridning och metapopulationsdynamik
(Hanski m.fl. 2000). Spridningsavstinden mellan livsmiljoer
har ofta rort sig om nagra hundra meter men 1 vissa fall upp
till ndgra kilometer. De maximala spridningsavstinden har
varit starkt positivt korrelerade till storleken hos den studerade
ytan (Schneider 2003) — dirfor dr endast nyare studier utforda
i landskap av minst 50 kvadratkilometer tillforlitliga for att be-
déma maximala spridningsavstind hos fjarilar (Baguette 2003,
Franzén & Nilsson 2007). Exempelvis visade en tredrig studie
i ett storre landskap (220 km?) att myrpirlemorfjiril (Boloria
aquilonaris) kan flyga upp till 13 km mellan lokaler (Baguette
2003). En tvadrig studie av bredbrimad (Zygaena lonicerae) och
mindre bastardsvirmare (Z. viciae) i ett 81 km? stort landskap

Apollofjaril Parnassius apollo. Foto: Johanna Eide Ekman

1 s6dra Sméland visade pa spridningsavstind av upp till 5,6
km mellan isolerade livsmiljoer (Franzén & Nilsson 2007).
En varmare sommar ledde till lingre spridningsavstind hos
bastardsvirmarna (Franzén & Nilsson 2012). En intensiv
mirkning-aterfingststudie med flera tusen individ av vaddnit-
fjaril Euphydryas aurinia under en sisong 1 Tjeckien visade pa
spridningsavstind av upp till 7,6 km mellan livsmiljéer (Zim-
mermann m.fl. 2011).

En studie av tva bldvingearter visade att 6verlevnaden var
hogre hos individer som levde 1 grasmarksflickar som omgavs
av mer likartade miljéer 4n de som omgavs av skog, men att
diremot spridningsavstinden var hogre hos de populationer
som kliacktes 1 grasmarker omgivna av en mer ogistvian-
lig matrix (Nowicki m.fl. 2014). Fjarilsarter med flyttande
populationer verkar ha en betydligt bittre formaga att relativt
snabbt sprida sig till nya eller dterkolonisera gamla omriden
(Miller m.fl. 2011). I samband med restaureringar av gris-
marker har det visats att fjarilsarter med vanliga virdvixter
eller virdvixter som etablerar sig vil efter restaurering har en
hogre forméga att kolonisera nya marker (Woodcock m.fl.
2012). Dagfjirilar verkar ha hogre benidgenhet att rora sig in
dagaktiva svirmare Sphingidae, vilket bland annat beror pa
att dagfjirilarna generellt dr storre och har bittre flygformaga
(Kuussaari m.fl. 2014).

Steklar

I grismarker verkar det normala spridningsavstindet hos

bin vara ndgra hundra meter, med enstaka observationer av
avstand pa ett fital kilometer (dos Santos m.fl. 2016). Franzén
& Nilsson (2013) pavisade spridningsavstand av upp till 5 km



mellan livsmiljer hos det Sirbara (VU) solitira slattersand-
biet (Andrena humilis) i en studie 1 sédra Smiland under nio
sasonger. De visade ocksa att varaktigheten 1 enskilda livsmil-
joer var avhingig pollentillgdngen. Spridningsavstanden hos
bina har betydelse ocksa for de vixter som pollineras av bin
och dir bina fungerar som genetiska linkar mellan ytor med
en vixtart. Fodosoksavstind pd upp till 10 km har pavisats hos
olika arter av bin, dir storre arter har betydligt hogre beni-
genhet att flyga lingt (Greenleaf m.fl. 2007). Men vanligen
flyger inte bina lingre 4n de behover, det vill siga om det
finns fodokillor i niromradet sd besoks dessa 1 forsta hand.

Trollslandor (Odonata)
I myrmarker r6r sig trollslindor normalt 6ver avstind pa nigra
hundra meter upp till nigra kilometer och studier visar pa
effekter av konnektiviteten av livsmiljoer i form av ligvuxna
omriden (Chin & Taylor 2009). Sju trollslindearter i ett sys-
tem med elva mindre mirgelgravar inom 860 m 1 ett jord-
brukslandskap 1 vistra England uppvisade god rorlighet frin
klickningsgraven (10—47 % mellan arter under tvd méinader;
Conrad m.fl. 1999). Hos 37 icke-flyttande brittiska trollslan-
dearter uppmittes en genomsnittlig nordlig expansion av ut-
bredningsomradet pa 6,8 km per ar (Hickling m.fl. 2005). En
studie av sex europeiska trollslindearter, som alla ir listade 1
EU:s art- och habitatdirektiv, visar att de kan sprida sig mellan
0,5 och 14 km per ar (medel: 5 km/ar; 0,5-3 och 5-14 km/
ar hos arter knutna till rinnande respektive stillastiende vatten;
Jaeschke m.fl. 2013).

Trollslindearter knutna till stillastdende vatten verkar ha

en hogre benidgenhet att sprida sig lingt 4n arter knutna till
rinnande vatten. En hypotes bakom denna skillnad ir att stil-
lastiende vatten 4r mer kortlivade och mindre stabila (samt
ovanligare 1 sodra-mellersta Europa) 4n rinnande vatten, vilket
har selekterat fram en hogre spridningsformaga (Hof m.fl.
2006). Detta kan innebira att trollslindor som ir knutna till
rinnande vatten ir mer sirbara for fragmentering och klimat-
forindringar in de som dr knutna till stillastiende vatten.

Ett par “vandrande” trollslindearter, brun kejsartrollslinda
(Anax ephippiger) och vandrande angstrollslinda (Sympetrum
fonscolombii), som hér hemma i sédra Europa dyker upp 1 Sve-
rige dd och di (Sandhall 2000). Fyrflickad trollslinda (Libellula
quadrimaculata) ir annars den svenska trollslindeart som visar
hogst bendgenhet att ibland flytta Gver stora avstind och 1
stora antal (Sandhall 2000).

Landsnackor och sniglar

Det finns 3 studier som har undersokt spridning hos land-
snickor och sniglar specifikt i grasmarker, vitmarker respek-
tive fjill. En vanlig slutsats dr att sma landsnickor och sniglar
forflyttar sig ytterst korta strickor, exempelvis hos millime-
terstora grynsnickor TVertigo ndgon meter under en livstid pa
knappt tva dr, medan storre snickor kan rora sig upp till nigon
meter per dag (Popov & Kramarenko 2004 och referenser
diri). En studie av ett rikkirr i Ostergétland som restaure-

rats genom att matjordslagret gravts bort visade att de flesta
vitmarkssniackor (inklusive smalgrynsnicka Vertigo angustior

som listas i EU:s art- och habitatdirektiv) iterkoloniserade de
restaurerade delarna, nigra tiotal meter fran befintligt rikkirr,
inom tva ir (Evasdotter 2011). For den kanske mest krivande
arten, kalkkdrrsgrynsnicka (Vertigo geyeri) (NT), tog dock
dterkolonisationen upp till tio ar. Det finns exempel pa vat-
ten- och skogslevande snickor som kan spridas effektivt bade
endo- och epizookort med figlar (van Leecuwen m.fl. 2012,
Simonova m.fl. 2016) samt med rinnande vatten. Det finns
dock inga studier som kvantifierar den passiva spridningen

med figlar, diggdjur eller vatten.

Frovaxter

Vid sidan av kulturella vektorer och transporter ir dven digg-
djursspridning och spridning 6ver tid viktiga processer hos
frovaxter 1 graismarker (se tidigare avsnitt). Diggdjurspridning
ir mer effektivt med motsvarande spridningsavstind pd 400 m
respektive 1500m (Vittoz & Engler 2007). Ett stort antal
grismarksvaxter sprids dven med betande dnder, svanar och
giss. Detta giller dven arter som tidigare har formodats sakna
vektor eller anpassningar for spridning med vektorer (Green
m.fl. 2016).

I grasmarker kan ménga frovixter kompensera bristande
spridning per se genom att ha linglivade individer (Eriksson
1996) och/eller linglivade fron (i en frobank) som dr obe-
roende av den rumsliga konnektiviteten. P4 s sitt kan de
overbrygga perioder av simre lokala forhillanden och ligre
rumslig konnektivitet. Omkring 80 % av grasmarksvixterna
beriknas ha formdga att bygga upp en frobank (Auffret m.fl.
2015).

Kryptogamer

Mossor

Minga rodlistade och naturvirdsintressanta mossor 1 sdval
grismarker som vitmarker och fjill 4r kortlivade och har for-
maga till massiv sporproduktion. Livsmiljoer i vitmarker och
fjall bestdr dessutom under ling tid i dagens landskap, vilket
g0r att mossor bildar stabila populationer med sporproduktion
under ling tid. Rédlistade och naturvdrdsintressanta mossor i
dessa miljoer antas darfor sillan vara spridningsbegransade.

Sporproducerande grasmarksmossor som endast dr ytterst
lokalt vanliga kan antas kunna bygga upp en regional bak-
grundnivid av sporer. Denna formaga finns hos den jordbruks-
markslevande och kortlivade flaggmossa (Discelium nudum)
som ar knuten till flickar av nyligen stérd och blottad sur lera,
dir den kan producera stora miangder sporer (Lonnell m.fl.
2012, 2014).

Studier av vitmarksmossor och deras kolonisationsmons-
ter visar att de arter som ir relativt vanliga och regelbundet
producerar sporer inte ir spridningsbegrinsade pa en re-
gional rumslig skala (upp till dtminstone 200 km; Sundberg
2013). Det giller under savil lingre tidsperioder (hundratals
ar; Sundberg m.fl. 2006, Udd m.fl. 2015) som under kortare
(nagra tiotal dr; Soro m.fl. 1999, Lonnell & Hylander 2018)
och 6r savil vitmossor 1 fattigare myrar (Soro m.fl. 1999,
Sundberg m.fl. 2006) som brunmossor i rikkirr (Udd m.fl.
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2015, Lonnell & Hylander 2018). Dock verkar arter som inte
eller mycket sillan producerar sporkapslar vara tydligt sprid-
ningsbegrinsade utanfor den lokala skalan, vilket giller exem-
pelvis den enda svenska rodlistade vitmossan, spatelvitmossa
(Sphagnum angermanicum; aldrig funnen med kapslar i1 Sverige;
Gunnarsson 2006), samt tva rikkirrsmossor i EU:s art- och
habitatdirektiv, kippkrokmossa (Hamatocaulis vernicosus; endast
2 fynd med kapslar i norra Sverige av 1051 rapporterade fynd;
Artportalen 2017) och taigakrokmossa (H. lapponicus; inga rap-
porterade fynd med kapslar 1 Sverige; Artportalen 2017).

Liksom i andra miljéer kriver mossor i vitmarker vanligen
ndgon form av kraftigare storning for att kunna etableras frin
sporer (Sundberg & Rydin 2002), men dven frin mossfrag-
ment (Milson & Rydin 2007). Detta giller troligen i synner-
het i vatmarkernas slutstadium av successionen — det vill siga
pd mossarna (Soro m.fl. 1999). Anledningen ir sannolikt en
kombination av konkurrens om niring och ljus med redan
etablerad vegetation, allelopati (Bu m.fl. 2017a), samt surare
och mer niringsfattiga forhillanden i takt med myrsucces-
sionen (Rydin & Jeglum 2013). Atminstone vitmossor kan
bygga upp en linglivad sporbank (Sundberg & Rydin 2000)
med potentiell 6verlevnad i flera hundra ar (Bu m.fl. 2017b).
Denna sporbank innebir i princip att vitmossorna har en
funktionellt (upp till hundra ginger) hogre tithet av sporer
tillgingliga pa en viss yta, in vad som sprids under ett enskilt
ar, om och nir goda groningsbetingelser uppstir (Bu m.fl.
2017b).

En grupp mossor, med 16 svenska arter som forekommer
1 framst myrar, fjallmiljoer och skog, skiljer sig frin de andra
i fraga om spridning och substratval: familjen Splachnaceae
inklusive arter i sliktena parasollmossor (Splachnum), trumpet-
mossor (Tayloria) och liammelmossor (Teétraplodon; Marino m.fl.
2009). Minga av dessa mossor lever pa spillning och doda
djur, och de klibbiga sporerna sprids med hjilp av flugor. Fyra
av arterna ir rodlistade och tre av dem bedéms ha minskat till
foljd av minskat utmarksbete av nétkreatur (Artfakta 2017):
liten parasollmossa (Splachnum melanocaulon; NT), sdgtrumpet-
mossa (Tayloria serrata; EN), liten trumpetmossa (T tenuis; N'T)
och tjockskaftad limmelmossa (Tetraplodon blyttii; EN). At
minstone ytterligare en svensk mossart har klibbiga sporer och
sprids med evertebrater, lysmossa (Schistostega pennata; Ignatov
& Ignatova 2001). Inga uppgifter finns om spridningsavstind
men det dr rimligt att anta att det handlar om upp till ndgra
hundra meter eller nigon kilometer per ar.
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5. Vardering av arters spridning
vid analys av gron infrastruktur

Sammanfattning

Detta kapitel oversitter dagens kunskapslige till vigledning
om nir och hur arters spridning och konnektivitet bor vigas
in 1 analyser av gron infrastruktur.

Kapitlet utvirderar det som framkommit i tidigare kapit-
lena. Kapitlet listar en rad olika kontext av arter och livsmil-
joer dir det bedoms finnas vetenskapligt stod for att spridning
och konnektivitet har betydelse. For varje kontext anges med
vilken spridningsmodell och pa vilken rumslig skala som
spridning och konnektivitet bor vigas in 1 analyser av gron
infrastruktur.

I majoriteten av bedomda kontext visar forskningen att
analyser av gron infrastruktur bor baseras pa avstindsbegrin-
sade spridningsmodeller dir sannolikheten for kolonisation
avtar med oOkat avstind fran spridningskilla (Tabell 5:2 och
5:3). For varje kontext graderas spridningens rumsliga skala
pa tva niver — lokal eller landskap — 6ver en given tidsskala
(20 ar; motiveras nedan). Ett grovt riktvirde anvinds for att
indikera lokal skala (< 0,5 km) eller den landskapsskala (1;2;

4;8; 16 km) inom vilken majoriteten kolonisationer forvintas
ske och effekter av konnektivtet bedoms fa tydligast genom-
slag over tid.

Avstindsbegrinsade modeller utgor dven grund for analys
av kontext med arter som sprids med vektorer i1 from av djur
eller vatten. Sidana vektorer ir av central betydelse och listas
ocksd i sammanstillningen.

Barridrbegrinsade spridningsmodeller bedoms vara rele-
vanta vid analys av kontext med vissa djurarter. Det giller
exempelvis 1 starkt fragmenterade och urbana landskap, men
dven 1 kontext med 6ppenmarksarter som undantagsvis sprider
sig genom skog. For dessa kontext listas potentiella barridrer 1
sammanstillningen. Notera dock att det 1 stort sett helt saknas
data eller forskningsresultat som kan anvindas for att bedoma
hur stark barridreffekt (eller sa kallat spridnings-motstind)
som olika miljoer har pa de listade kontexten av arter och
livsmiljoer. Bedomningar av barridreftekter (eller spridnings-
motstinden) ingdr darfor inte 1 sammanstallningen.



Utgangspunkter och villkor

Betydelsen av spridning och konnektivitet utvirderas utifrin
foljande utgingspunkter och villkor:

1. Inneboende egenskaper. Spridningsbegrinsningar forut-
satter att arter har inneboende egenskaper som himmar deras
spridning.

Arters spridning beror inte bara pa hur de klarar av den fy-
siska forflyttningen, det vill siga spridningen per se, utan en rad
olika delprocesser. Det i sin tur beror pd arternas inneboende
egenskaper och hur vil de ir anpassade for spridning. Arter
med stor spridning karaktiriseras ofta av breda livsmiljokrav,
kort generationstid, omfattande fortplantning samt effektiv
spridning per se och etablering (Tabell 5:1). Spridningsbegrin-
sade arter karaktiriseras diremot av inneboende egenskaper
som i olika grad hammar deras spridning. Olika egenskaper
kan var och en, eller i samverkan, bli begrinsande. Oversikten
visar att de inneboende begrinsningarna varierar mellan olika
arter. I forsta hand handlar det dock om begrinsningar till
foljd av specifika miljokrav, ling generationstid, lig fortplant-
ning eller emigrationsbenigenhet, ineffektiv spridning per se
eller begrinsad etableringsformaga.

2. Sma populationer och arealer. Vid bedomning av
spridningsbegrinsningar forutsitts arterna och deras livsmil-
joer finnas 1 en mycket liten andel (< 5 %) av landskapet.
Liknande liga andelar livsmiljer rapporteras i studier som
pavisar effekter av spridningsbegransningar och konnektivi-
tet hos arter (exempel i skog; Paltto m.fl. 2006, Nordén m.fl.
2013, Ruete m.fl. 2014, Gjerde m.fl. 2015).

En komplexitet vid utvirdering av arters spridning ir att
en viss andel individer eller spridningskroppar sprids éver
avvikande (extra) stora avstind. Betydelsen av denna lingdis-
tansspridning, och bakgrundsdepositionen av individer eller
spridningskroppar, dr svir att dokumentera. Lingdistanssprid-
ningen beror bland annat pd hur utbredda arterna ir i landska-
pet. Arter med stora populationer — exempelvis vanliga arter
med breda livsmiljokrav — forvintas ha talrika spridningskillor
som resulterar 1 omfattande spridning och bakgrundsdeposi-
tion 1 alla delar av landskapet (Tabell 5:1). Omvint giller att
arter med mycket smi och fragmenterade populationer kan
bli spridningsbegrinsade till f6]jd av begrinsad produktion
och deposition av lingdistansspridda individer eller sprid-
ningskroppar i landskapet. Lokal avstindsbegrinsad spridning,
aggregerade forekomstmonster och effekter av konnektivitet
forvintas da 3 storre genomslag.

3. Sarskilda livsmiljokrav. Givet dagens kunskapslige kan
spridningsbegrinsningar dtminstone pa landskapsskala inte
uteslutas dven hos arter med till synes effektiv spridning per se.
Detta giller sirskilt hos arter med specifika livsmiljokrav och
da sannolikheten for lyckad etablering hos varje enskild individ
eller spridningskropp dr mycket liten. Det forutsitter dven
inneboende begrinsningar (punkt 1 ovan) samt sma populatio-
ner (punkt 2 ovan) och forstirks av snabb dynamik och kortare
livslingd hos arters livsmiljoer.

Begrinsad lokal spridning och sparsam lingdistansspridning
kan tillsammans med ldg etableringssannolikhet bidra till att

arternas kolonisation och populationsutveckling begrinsas 1
fragmenterade landskap. Oversikten visar att detta giller vissa
stationira och passivt sporspridda organismer (exempelvis
lunglav; Belinchén m.fl. 2017). Kolonisation ir dock en funk-
tion av tid, och den rumsliga skalan for lyckad kolonisation
via lingdistansspridning 6kar med ¢kad tidskala. Aven om
lingdistansspridningen sker sparsamt och lingsamt kan den
alltsd fa betydelse pa stor rumslig skala (6ver linga avstand),
dtminstone 6ver ling tid (> 100 &r).

Denna typ av spridningsbegrinsning kan forstirkas av att
arters reproduktiva mognad och kolonisation sker langsamt
1 jamforelse med livsmiljoers varaktighet 6ver tid. Arters
spridningsprocess behover dirfor utvirderas 1 relation till de
naturliga processer och/eller den markanvindning som péaver-
kar livsmiljoers forekomst och dynamik. Om livsmiljoernas
livslangd minskar finns risk att arterna inte hinner reproducera
sig eller kolonisera tillgingliga livsmiljoer. Detta forstirker
aggregerade forekomstmonster och effekter av konnektivitet.
Tidsskalan for arters spridning i forhallande till landskapets
och livsmiljéers dynamik ir siledes viktig (se nista punkt).

4. Tidsperspektiv. Bedomningar av effekter av spridnings-
begrinsningar och konnektivitet gérs 6ver en tidsskala som

ir uppfoljningsbar pa kortare sikt och ir jamforbar med en
minsklig ”generation” (20 ir). Sannolikheten for lyckad
kolonisation 6kar med tiden, och ir knappast statisk for nigon
organism. Det tidsperspektivet som man utgar ifrin kommer
darfor att ha en avgoérande betydelse f6r hur man utformar ur-
valet av omrdden och naturvirdsatgirder i en gron infrastruk-
tur. Arters spridning blir mer begrinsad och urvalet maste dir-
med bli mer aggregerat och sammanlinkat om det gérs med
ett kortare tidsperspektiv, 1t siga 10 ar, 4n ett lingre, 1t siga
100 ar. T denna rapport anvinds en tinkt tidsskala pd 20 ar. Det
motsvarar en minsklig ”generation” och 4r pa s3 sitt relevant
med hinsyn till den praktiska planeringen och uppfoljningen
av sambhillets naturvardsitgirder 1 landskapet. Dessutom ir
manga empiriska studier begrinsade till korta tidsperioder
(5—10 4r). Forutom detta ir framtidsprognoserna for landska-
pets struktur och utveckling relativt sikra 6ver ett kort (10-20
ar) jamfort med over ett langt (>100 ar) tidsperspektiv.

Utvardering och bedémningar

Arter i skog

Kunskapsoversikten pa sid. 21-33 visar att forekomst- och
kolonisationsmonster bland skogslevande arter i minga fall kan
forklaras av att arterna ar spridningsbegrinsade i dagens bru-
kade landskap. Det giller siledes att gora urvalet av omriden
och naturvirdsitgirder i en gron infrastruktur utifrin bide
livsmiljoers kvalitet och konnektivitet.

Effekter av spridningsbegrinsning och konnektivitet pa
lokal skala (< 0,5 km) eller liten landskapskala forvintas hos
liderbagge och vissa andra skalbaggar i hiligheter pd gamla
ekar och andra 16vtrad i hemiboreal och nemoral 16vskog eller
tridkladda marker (Tabell 5:2 och 5:3). Detsamma bedoms
gilla vissa orter (sirskilt myrspridda arter) i ddellovskog och
rika vegetationstyper i olika landsdelar. Bedomningarna av
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dessa tvd kontexter av arter och livsmiljoer ir vil underbyggda
med studier i Sverige och andra europeiska linder som visar
pa liknande resultat och slutsatser.

Trots firre studier gors samma bedomning for landsnickor
och sniglar knutna till 16vskog till f6]jd av deras liga rorel-
seformaga. Baserat pa fi studier och frimst fakta om arter
bedoms det dven gilla de vedlevande skalbaggarna svartoxe
och barkplattbagge 1 grannaturskog, samt vissa skogslevande
jordlopare utan flygformaga. Effekter pa lokal skala eller liten
landskapskala forvintas dven hos den tidigare namnda och
relativt vilstuderade lunglaven samt andra liknande bladlavar
med lang generationstid som frimst vixer pa olika l6vtrad
(Tabell 5:2 och 5:3). Samma bedémning, trots firre studier,
gors dven for langskigg, garnlav och andra frimst asexuellt
spridda tradlevande lavar i barrskog samt for aspfjadermossa
och andra tridlevande mossor i l6vtridsmiljoer.

Givet dagens kunskapslige kan effekter dtminstone pa
landskapsskala inte heller uteslutas hos ett antal andra kontex-
ter av arter och livsmiljoer (Fig. 5:1). Effekter pd liten upp till
intermedidr landskapsskala (1-4 km) forvintas hos nattfjari-
lar knutna till 16v-/4dellovskog, klokrypare 1 ihiliga 16vtrad,
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Tidsskala (ar)

x  Lunglav, kolonisation, Iévtrad (HB; 40 km2; Ockinger & Nilsson 2005)
X Lunglav, kolonisation, |6vtrad (B; 50 km2; Belinchon m.fll2017)

m  Gransticka, historisk konnektivitet, granskog (B; 350 km2; Sverdrup-Thygesson & Lindemayer 2003)
Epifytiska lavar (9 arter), historisk konnektivitet, grov ek (HB; 2-415 km2; Ranius m.fl. 2006)
Vedsvampar (3 arter), historisk konnektivitet, grov ek (HB; 2-415 km2; Ranius m.fl. 2006)

— Epifytiska lavar (3 arter), historisk konnektivitet, grov ek (HB; 33 km2; Johansson m.fl 2013)

150

Epifytiska lavar (5 arter), historisk konnektivitet, bokskog (N; 1750 km2; Ruete m fl. 2014)
Epifytiska mossor (6 arter), historisk konnektivitet, I6vskog (HB; 26 km2; Lobel m.fl. 2006, 2009)
®  Frovaxter (artantal), historisk konnektivitet, &dellévskog (HB; 79 km2; Paltto m.fl. 2006)

x Epifytiska lavar (artantal), historisk konnektivitet, ddellévskog (HB; 79 km2; Paltto m.fl. 2006)

skalbaggar knutna till ek-/4dellévskog, skalbaggar knutna till
specifika typer av dod ved eller vedsvampar i savil barrskog

som 16v-/ddellovskog samt vedlevande svampar i bide barr-
och 16vskogar (Tabell 5:2 och 5:3).

Arter i vatmarker
Minga arter i vitmarker antas vara spridningsbegrinsade dven
om kunskapsoversikten pa sid. 34=39 visar att det for manga
organismgrupper saknas studier for att bekrifta detta. Frovix-
ter och snickor bedoms generellt vara begrinsade till lokal
spridning 6ver korta tidsspann. Det faktum att manga av dessa
arter 4nda dr vil representerade 1 majoriteten av vitmarkerna
av ritt beskaffenhet (pH, klimat och successionsstadium)
far anses vara produkten av livsmiljoernas langa varaktig-
het (hundratals till tusentals dr) och dirmed linga tidsfonster
for kolonisation. Detta i kombination med att férhallandena
for kolonisation sannolikt dr mer gynnsamma i borjan av
vatmarkssuccessionen di oppet vatten gynnar spridning med
exempelvis vitmarksfaglar.

Flygande insekter (fjarilar, trollslindor, bin) och groddjur
bedoms generellt vara spridningsbergrinsade pd en landskaps-

Figur 5:1. Rumsliga (km) och tidsmissiga
skalor (ar) dver vilka effekter av konnektivitet
rapporteras i nordiska studier av stationéra
och passivt spridda frovéxter, mossor, lavar
och svampar i olika typer av skogsmiljoer.
Studierna &r gjorda pa landskapsskala i olika
stora landskap (40—1 750 km?) i boreal (B),
hemiboreal (HB) eller nemoral/kontinental
(N) region.

De tva forsta studierna avser effekter pa
kolonisation av trad 6ver 10 ar i relation till
tidigare kianda férekomster (lunglav i bada
fallen). Ovriga studier avser effekter pa
arters férekomst i relation till historiska kart-
laggningar av livsmiljers utbredning (upp
till 179 &r bakat i tid). | den senare typen av
studier finns en stark koppling mellan arters
nuvarande férekomst och deras livsmiljéers
tidigare, historiska utbredning och konnek-
tivitet. Det visar att arters spridning &r be-
gransad och sker langsamt i jamforelse med
hur landskapet férandrats historiskt.
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Linjer anvdnds som markering av studier
som rapporterar ett spann av olika varden
pé den rumsliga skalan (exempelvis olika re-
sultat for olika arter). | en studie av historisk
konnektivitet (Ruete m.fl. 2014) 4r den rums-
liga skala angiven som ett genomsnitt dver
10 dven om den historiska kartlaggningen
omfattar férandringar 6ver 350 ar. | en annan
sadan studie (Ranius m.fl. 2006) anges max-
och minimum avstand da konnektiviteten
mattes i form av mangden grova ekar i olika
stora omraden (2—415 km?).



skala av 4-8 km, vilket sitter grinsen for avstandet mellan
omriden for specifika vitmarkstyper (strinder, rikkdrr, fattig-
myrar) mellan vilka det kan ske en regelbunden spridning och
genutbyte mellan populationer (Tabell 5:2 och 5:3).

For att motverka den begrinsning i spridningsavstind som
kunskapsoversikten visat finns hos exempelvis minga frovixter
och snickor, kan “roterande bete” hos tama betesdjur till-
limpas. Detta innebir att aktivt flytta besittningar mellan
vitmarker (liksom mellan grismarker) och pa sd vis anvinda
sig av djurens stora potential som vektorer for fron och passivt
spridda evertebrater.

Sporspridda vitmarksmossor, liksom figlar, anses generellt
vara s pass effektiva pa att sprida sig pa en regional skala att
de inte kriver nigon gron infrastruktur. Observera dock att
en del mossor saknar sporproduktion (i stora delar av landet)
och dirmed har samma spridningsbegrinsningar som manga
frovixter.

Arter i grasmarker
Kunskapsoversikten pa sid. 34—39 visar att dagens grismarker
till storsta delen ir ett resultat av mianniskans anvindning av

Tabell 5:1. Exempel pa kontext av arter och livsmiljoer dér betydelsen

av spridningsbegransningar och konnektivitet forvantas bli férsum-

bara. De &r déarfor mindre relevanta for arbetet med gron infrastruktur.

Kontext

1. Arter med kort generationstid, omfattande fortplant-
ning, aktiv eller effektiv spridning per se, god orien-
teringsférmaga och/eller breda livsmiljokrav och hog
etableringsformaga, exempelvis:

a. Faglar och daggdjur, sérskilt stora arter;

b. Insekter som snabbt kan hitta livsmiljder utan stérre
forluster pa vagen;

c. Frovéxter i vatmarker dar de sprids med faglar som
soker foda och hackar;

d. Ormbunksvéxter, mossor, lavar och svampar med kort
generationstid och sporspridning i 6ppna vindexpone-
rade miljGer.

2. Vanliga arter, det vill sdga arter med stora populatio-
ner, oavsett organismgrupp.

Kommentar

a. Stora daggdjurs spridning begransas av
linjara hinder som viltstédngsel langs storre
vagar, varfor faunapassager &r viktiga;

c. Endozookor spridning med andfaglar verkar
vara effektiv pa en regional skala;

Arter med talrika spridningskallor som resul-
terar i omfattande spridning och emigration till

landskapet under hundratals ir. Den fortsatta existensen av
dessa grismarker och deras minga arter dr dirfor beroende
av ett fortsatt, likartat bruk av markerna och en funktionell
konnektivitet. Aven om olika mekaniska 16sningar for fro-
spridning bidrar, ar utnyttjandet av spridningsvektorer ofta en
forutsittning for forflyttningen. Precis som for vitmarkerna ir
roterande bete en mojlig 16sning for att motverka dessa arters
begrinsade spridning.

Spridningsbegrinsning pi en landskapsskala for flygande
insekter (skalbaggar, fjirilar och steklar/bin) bedoms ligga
pd 4-8 km, vilket sitter grinsen for utbyte av populationer
mellan griasmarkerna (Tabell 5:2 och 5:3). De flesta mossor i
grismarkerna bedoms inte vara spridningsbegrinsade.

Arter i fjall

Kunskapsoversikten pa sid. 36 visar att {3 arter 1 fjillen kan
anses vara spridningsbegrinsade pa sidant sitt att det finns
anledning att inkludera dessa i arbetet med gron infrastruktur
pé landskapsskala. Diremot finns exempel pa arter (fjillriv) dir
konnektiviteten mellan populationer bedoms ha betydelse pa
storre, regional skala.

Referenser

Soro m.fl. 1999,
Gunnarsson 2006,
Sundberg 2013,
Lénnell 2014,
Soons m.fl. 2016

d. Arter som sprids snabbt och koloniserar nya
platser effektivt och/eller sprids i diverse
miljéer och under olika férhallanden, givet att
det finns etableringsmdéjligheter.

Grime 1986

alla delar av landskapet.

3. Frovaxter med férmaga till spridning 6ver tid via langli-
vat vilostadium.

4. Arter med kraftigt begrénsad geografisk utbredning
och spridning pa grund av mycket specifika och vélkédnda
miljokrav.

Arter som kan 6verbrygga perioder av sémre
forhallanden genom att bilda uthalliga kloner
eller frobanker.

Eriksson 1996,
Honnay & Bossuyt
2005, Auffret m.fl.
2015

Aven spridningsbegransade arter som finns
inom ett eller ett fatal omraden inom regionen
bevaras vanligen med lokala atgérder och ar

pa sa satt inte féremal for planeringen av grén
infrastruktur. Om miljdmalen i regionen &r att
uttka dessa arters férekomst och utbredning
kan detta ske genom att man planterar eller
satter ut arterna i nya omraden.



Grupp

Ryggradsdjur

Insekter & leddjur

Landsnéckor

Frovaxter

Mossor

Lavar

Storsvampar

Arter

Sma déaggdjur & fladderméss

Sma faglar (skogsmesar) & arter (jarpe) som skyr ppna miljder
Grod- & kréldjur (gélgroda, I6vgroda, strandpadda)

Nattfjarilar (arter knutna till skog)

Dagfjérilar knutna till specifika vardvaxter (myrparlemorfjaril pa tran-
bar och rosling, mindre bastardsvarmare pa karingtand och vickrar,
bredbramad bastardsvarmare pa rédkléver och andra artvéxter,
vaddnatfjaril p& dngsvadd och fladervédnderot)

Skalbaggar pa gamla ekar och trad med haligheter & mulm
(laderbagge)

Skalbaggar pa gamla ekar (ekoxe)

Vedlevande skalbaggar (rédlistade och andra arter pa ek,
bok och asp)

Vedlevande skalbaggar p& gran (svartbagge, barkplattbagge)

Skalbaggar i vedsvamp (rédhalsad svartbagge, tretandad
svampborre)

Trollslandor vid stillastdende vatten (pudrad kérrtrollsldnda, bred
karrtrollslanda)

Trollslandor vid rinnande vatten (grén flodtrollslanda)
Klokrypare i haligheter i ekar (gammelekklokrypare)

Shiglar och snéckor (rédlistade och andra arter knutna till skog med
asp och ek)

Grynsnackor

Orter pa rikare skogsmark (lundarter)
Daggdjursspridda (grés, starrar, kdmpar, tag)

Vindspridda, fallhastighet < 0,3 m/s (orkidéer, dunérter, viden)

Vindspridda, fallhastighet 0,3-1 m/s (ingsskéra, slattergubbe, slat-
terfibbla)

Vattenspridda (starrar), strmmande vatten

Diverse 6rter och grés knutna till grasmarker. OBS! Manga grés-
marksvéxter sprider frén och bildar frébanker lokalt, men deras
spridning och konnektivitet i landskapet &r beroende av kulturella
vektorer. De kan pa sa sitt inte klassa pa samma satt som 6vriga
kontext av arter och livsmiljder i denna lista. De redovisas hér for att
klargdra de sarskilda behov av atgéarder som géller just grasmarkers
frovaxter.

Tradlevande mossor (aspfjadermossa)

Asexuella mossor, spridning via fragment (spatelvitmossa)

Tradlevande lavar i I8vskog (lunglav) och barrskog (Iangskégg,
garnlav)

Vedlevande svampar i barrskog (rynkskinn, rosenticka) och ddel-
16vskog (tarticka)

Studerade livsmiljoer Lokal
Skog, diverse miljéer

Skog, barr- och I16vskog

Vatmarker, skog, diverse

miljéer

Skog, I6vskog, med kring-
liggande 6ppen mark

Vatmarker, grdsmarker, diverse
miljder

Skog, ddelldvskog +

Skog, adellévskog

Skog, adellévskog, aspskog

Skog, granskog

Skog, barr- och l6vskog

Vatmarker

Vatmarker

Skog, adellévskog
Skog, asp och ddellévskog +

Vatmarker, rikkarr +

Skog, adellévskog, barr- och
I6vskog

Grasmarker, vatmarker, dppen
mark

Grasmarker, vatmarker, ppen
mark

Grasmarker, vatmarker, dppen
mark

Vatmarker, langs vattendrag

Gréasmarker

Skog, 16vtrad (rik bark)
Vatmark, intermedidra karr +

Skog, 16vtrad (rik bark),
barrtrad

Skog, barrtréad, ddellovtrad

Rumslig skala

Landskap

I

)

(C))

km

8

0,5

0,5
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0.5-1
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Moéjliga barriégrer & vektorer Vilo stadium

Barridr: infrastruktur

Barridr: infrastruktur, 6Sppen/urban miljé

Barriar: infrastruktur, skog

Barridr: 6ppen miljé

Barriar: skog

Vektor: insekter

Vektor: daggdiur, faglar

Vektor: myror +)

Vektor: ddggdjur (primér) +)
)
()

Vektor: vattendrag (+)

Vektorer: roterande bete -

Vektorer: daggdiur, faglar +)

Referenser

Altringham & Kerith 2016

Rodriges m.fl. 2007, Aberg m.fl. 1995,
2000

Marsh & Trenham 2001, Smith & Green
2005

Baguette 2003, Slade m.fl. 2013

Baguette 2003, Franzén & Nilsson 2007,
Zimmermann m.fl. 2011

Ranius 2006, Hedin m.fl. 2008, Ranius
m.fl. 2011a
Rink & Sinch 2007

Franc m.fl. 2007 (ek), Brunet & Isaksson
2009 (bok), Ranius m.fl. 2011b (asp)

Laaksonen m.fl. 2008, Karlsson m.fl.
2013

Jonsell & Nordlander 2002, Jonsson m.fl.
2003, Jonsson & Nordlander 2006

Jaeschke m.fl. 2013

Jaeschke m.fl. 2013

Ranius m.fl. 2011a
Souminen m.fl. 2003, Gétmark m.fl. 2008

Evasdotter 2011

Ehrlén & Eriksson 2000, Brunet m.fl.
2012

Mouissie m.fl. 2005a, b, Vittoz & Engler
2007

Soons m.fl. 2004, Soons 2006, Vittoz &
Engler 2007

Soons m.fl. 2004, Soons 2006, Vittoz &
Engler 2007

Soons m.fl. 2017

Se referenser i avsnittet Funktionell
konnektivitet och kulturella vektorer i
kapitel 2.

Snéll m.fl. 2004b, Lébel m.fl. 2006

Gunnarsson 2006

Ockinger m.fl. 2005, Belinchon m.fl. 2017
(I6v), Dettki m.fl. 2001 (barr)

Edman m.fl. 2004, Norros m.fl. 2012
(barr), Paltto m.fl. 2006, Ranius m.fl.
2008 (4dell6v)

Tabell 5:2. Bedomningar av spridningsmo-
dellers relevans vid analys av konnektivitet
hos olika kontext av arter och livsmiljéer
som studerats inom forskningen. Avstands-
begransade spridningsmodeller dar san-
nolikheten for kolonisation avtar med okat
avstand fran spridningskélla bedoms vara
tillampbara i samtliga listade kontext.

For alla anges déarfor den rumsliga skala —
lokal eller landskap - tillsammans med ett
riktvarde i kilometer (km) dar konnektivitet
bedoms fa tydligast genomslag. Méjliga
barridrer anges for kontext dar dven bar-
ridarbegréansade spridningsmodeller bedéms
vara tillimpbara (exempelvis djurs spridning
i urbana landskap). Vektorer anges fér de
kontext dar spridningsmodellen beror pa
tillgdngen pa vektorer i form av djur eller
vatten.

Arter med formaga till spridning &ver tid
(langlivat vilostadium) markeras. Rumsliga
skalors relevans markeras med "+" (viktig)
eller "(+)" (mindre viktig). Viktiga referenser
anges, men se kunskapsoversikter i tidigare

kapitel for mer bakgrund till bedémningarna.

Notera att bedémningarna begransats

till de kontext av arter och livsmiljoer som
studerats inom forskningen. Det finns alltsa
kontext som sannolikt bér inga i arbetet
med gron infrastruktur men som inte redo-
visas hér eftersom det saknas underlag for
beddmning.
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DIVERSE
MILJOER

GRASMARK

VATMARK

SKOG

Adellévskog

Lovskog

Barrskog/
barr-

och I6vskog

Grupp

Ryggradsdjur

Insekter & leddjur

Insekter & leddjur

Frovaxter

Insekter & leddjur

Landsnackor

Frovaxter

Insekter & leddjur

Landsnackor

Frovaxter
Mossor
Lavar
Storsvampar

Insekter & leddjur

Landsnackor
Frovaxter
Mossor
Lavar

Insekter & leddjur

Lavar
Storsvampar

Frovaxter

Arter Lokal

Sma déaggdijur & fladderméss

Sma faglar (skogsmesar) & arter (jarpe) som skyr ppna miljder
Grod- & kraldjur (gélgroda, I6vgroda, strandpadda)
Dagfjérilar, se information under grasmarker

Dagfjarilar knutna till specifika vardvéxter (myrparlemorfjaril pa tranbar och
rosling, mindre bastardsvarmare pa kéringtand och vickrar, bredbramad
bastardsvdarmare pa rodkléver och andra artvéxter, vaddnétfjaril pa angs-
vadd och fladervianderot)

Diverse 6rter och grés knutna till grasmarker. OBS! Manga grasmarksvaxter
sprider fron och bildar frobanker lokalt, men deras spridning och konnekti-
vitet i landskapet ar beroende av kulturella vektorer. De kan pé s sétt inte
klassa pa samma séatt som 6vriga kontext av arter och livsmiljéer i denna
lista. De redovisas har for att klargora de sérskilda behov av atgarder som
géller just grasmarkers frovaxter.

Daggdjursspridda (grés, starrar, kimpar, tag)

Vindspridda, fallhastighet < 0,3 m/s (orkidéer, dunérter, viden)

Vindspridda, fallhastighet 0,3-1 m/s (ingsskéra, slattergubbe, slatterfibbla) +
Dagfjarilar, se information under grasmarker

Trollslandor vid stillastdende vatten (pudrad kérrtrollsldnda, bred kérrtroll-
slanda)

Trollslandor vid rinnande vatten (grén flodtrollslanda)

Grynsnackor +
Daggdjursspridda och vindspridda arter, se information under grasmarker.
Vattenspridda (starrar) langs vattendrag, strémmande vatten

Asexuella mossor, spridning via fragment (spatelvitmossa) aF
Skalbaggar p& gamla ekar & trad med héligheter & mulm (laderbagge) +
Skalbaggar p& gamla ekar (ekoxe)

Vedlevande skalbaggar (rédlistade och andra arter pa ek och bok och asp)
Klokrypare i haligheter i ekar (gammelekklokrypare)

Sniglar och snéckor (rédlistade och andra arter knutna till skog med asp
och ek)

Orter pa rikare skogsmark (lundarter) +
Tradlevande mossor (aspfjadermossa)

Tradlevande lavar i 16vskog (lunglav)

Vedlevande svampar i &delldvskog (tarticka)

Nattfjarilar

Vedlevande skalbaggar (rédlistade pa asp)

Sniglar och snickor (arter knutna till skog med asp) +
Orter pa rikare skogsmark (lundarter) +
Tradlevande mossor (aspfjadermossa)

Tradlevande lavar i I6vskog (lunglav)

Vedlevande skalbaggar pa gran (svartbagge, barkplattbagge)
Skalbaggar i vedsvamp (rédhalsad svartbagge, tretandad svampborre)

Vedlevande skalbaggar pa asp
Tradlevande lavar i barrskog (l&ngskégg, garnlav)
Vedlevande svampar i barrskog (rynkskinn, rosenticka)

Orter pa rikare skogsmark +

Rumslig skala

Landskap

)

km

2-4

0,5

4-8
0,5
0,5
1-2
2-4
2-4

0,5

0,5
0.5-1
0.5-1
2-4
4-8
2-4
0,5
0,5
0.5-1
0.5-1

0,5

2-4
0.5-1
2-4

0,5



Méjliga barriérer & vektorer Vilo stadium

Barriar: infrastruktur

Barriar: infrastruktur, dppen/urban miljo

Barridr: infrastruktur, skog

Barridr: skog

Barridr: skog

Vektor: daggdjur (primér) +)
(C)
(C)

Barriar: skog

Vektor: daggdjur, faglar

Vektor: vattendrag +)

Vektorer: daggdjur, faglar +)

Vektor: insekter

Vektor: myror +)

Barridr: 6ppen miljo

Vektor: myror +)

)

Tabell 5:3. Innehéllet i Tabell 5:2 har har
sorteras om sa att det presenteras per livs-
milj6 istéllet fér per organismgrupp.
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