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Sammendrag

Regionale gkokliner er en av tre kategorier av

okoklinal variasjon, det vil si parallell, mer eller mindre
gradvis variasjon i artssammensetning og ekologiske
faktorer (kompleksgradienter). I motsetning til lokale
basisokokliner, som omfatter variasjon pa relativt fine
romlige skalaer, omfatter de regionale gkoklinene
bioklimatisk variasjon, det vil si parallell, mer eller
mindre gradvis variasjon i artssammensetning og
makroklimafaktorer pd en grov skala. Primert adresseres 5
kilometers linezr horisontal opplesning og kartleggbarhet
i malestokk 1:1 000 000, men i terreng med svert grovt
relieff vil hoydebaserte soner matte kunne ligge mye
tettere enn dette.

Dette dokumentet inneholder standardiserte
beskrivelser, inkludert standardisert trinndeling og
begrunnelse for denne, av de de 4 regionale gkoklinene
som vil bli lagt til grunn for NiN. Av disse fire
regionale okoklinene er det to som adresserer land- og
ferskvannssystemer; (bioklimatiske soner og bioklimatiske
seksjoner), mens de andre to adresserer marine systemer
(marine vannmassetyper og marine ioklimatiske soner).

Hver av de standardiserte ekoklinbeskrivelsene
inneholder overskriftene "generell karaketeristikk’,
relevant naturtypeniva der okoklinen inngér i
beskrivelsessystemet’, *okoklinuttrykk og trinndeling’
(oppsummert i tabell). 'variabeltype’, relevant skala’,
relasjon til andre gkokliner’, ‘drofting og kommentarer
til sentrale begreper’, ’karakterisering av trinnene’,
‘sammenlikning av trinndeling i NiN med trinn i andre
arbeider’, ‘drofting av andre temaer med relevans for
gkoklinen’, og 'vurdering av kunnskapsgrunnlaget’.
Kunnskapsstatus er angitt pd en standardisert mate ved
bruk av en skala fra 0 il 5.

Behandlingen av de fire regionale gkoklinene tar
utgangspunke i vitenskapelige standardarbeider, forst og
fremst fra Norge. Den foreliggende versjonen av dette
dokumentethar forst og fremst til hensikt & presentere
de regionale okoklinene; fyldige beskrivelser vil komme
i seinere versjoner. I et vedlegg til dokumentet, finnes
en artikkel som skal innga i NiNs grunnlagsartikler.
Denne vil bli overflyttet til bakgrunnsdokumentet med
artikkelsamlingen (NiN BD 6).
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A Om dette dokumentet og
generelt om regional variasjon

Sterstedelen av variasjon i naturen kan betraktes som
gkoklinal variasjon (se NiN BD 2: D3 for utforlig
drefting). @koklinal variasjon kan grupperes i tre
kategorier (NiN BD 2: D3e); lokale basisokokliner
(NiN BD 2: D3f), tilstandsekokliner (NiN BD 2:

D3g) og regionale pkokliner (NiN BD 2: D3h). Dette
dokumentet omfatter begrepsapparatet for beskrivelse

av alle regionale okokliner som benyttes i Naturtyper i
Norge. En tilsvarende oversikt for lokale basisgkokliner
finnes i NiN BD 4. Oversikten over tilstandsgkokliner vil
utgjore et eget NiN bakgrunnsdokument (se NiN BD 1:
Tabell 1).

Med regional gkoklin menes parallell, mer eller
mindre gradvis variasjon i artssammensetning og
makroklimafaktorer (bioklimatisk variasjon) pé en
grov skala (NiN BD 2: D3h). Primert adresseres 5
kilometers linezr horisontal opplesning og kartleggbarhet
i malestokk 1:1 000 000, men i terreng med svert
grovt relieff vil hgydebaserte soner métte kunne ligge
mye tettere enn dette (NiN BD 2: E5b). Liksom lokale
basispkokliner og tilstandsekokliner, vil regionale
gkokliner naturlig beskrives ved hjelp av kontinuerlige
variabler, som av praktiske grunner er trinndelt.

Behovet for en standardisert beskrivelse av variasjon
pa region-niviet er begrunnet i NiN BD 2: D3h,

D5e og vist i NiN BD 2: Fig. 61. Sjol om region blir
behandlet som det femte naturtypeniviet i NiN, gverst

i skalahierarkiet (jf. NiN BD 2: Figs 56, 61), er ikke
inndelingen i regioner viktigste grunn til 4 inkludere
regionale gkokliner i NiN-sammenheng. Viktigere

er de regionale pkoklinene som kilde til variasjon pa
lavere naturtypenivier, forst og fremst gkosystem og
landskapsdel, men ogsé livsmedium og landskap (NiN
BD 2: D5e). De trinndelte regionale skoklinene vil, slik
de blir beskrevet i dette dokumentet, bli bruke direkte til &
beskrive regional variasjon pa de andre naturtypenivéiene.
En hovedmotivasjon for typeinndeling pa region-niviet
som ledd i Naturtyper i Norge, er behovet for god og
konsistent beskrivelse av regional variasjon innenfor
gkosystem-typer (Dok 2: E1 punkt 7e).

Regionale gkokliner (se f.eks. R. @kland & Bendiksen
1985) omfatter i utgangspunktet bioklimatiske gradienter,
det vil si variasjon i makroklimafaktorer og den variasjon
i artssammensetning og artsutbredelse som er relatert til
disse makroklimafaktorene. Fennoskandia har en lang
og sterk tradisjon for fokus pd bioklimatologi, forst og
fremst innenfor vegetasjonsgeografien (Sjors 1963, Ahti
et al. 1968, Tuhkanen 1980, Moen 1998, Elvebakk
2005b). Grundige deskriptive arbeider ligger til grunn
for allmenn aksept av at to regionale gkokliner er viktige
pa det norske fastlandet (Moen 1998). Hovedtrekkene
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i Moens vegetasjonssone- og -seksjonsinndeling er nd
ogsa verifisert gjennom uavhengige analyser av et stort
og landsdekkende datasett for klimatiske, topografiske
og andre miljovariabler (Bakkestuen et al. in press). For
norsk Arktis finnes en bioklimatisk inndeling som i store
trekk tar utgangspunkt i de samme prinsippene som
ligger til grunn for inndelingen av fastlandet (Elvebakk
1985, 2005a). Det foreliggende dokumentet videreforer
arbeidene til Moen og Elvebakk innenfor NiNs
standardiserte terminologi. Innenfor ferskvannsgkologien
og maringkologien, er tradisjonene for fokus pa

regional (bioklimatisk) inndeling mindre sterke. Det
foreliggende dokumentet forsoker a trekke paralleller

fra de bioklimatiske inndelingene av landomradene til
ferskvanns- og saltvannssystemer.

Fordi regionene representerer kombinasjoner av trinn
langs de viktigste regionale gkoklinene (se NiN BD 2:
E5), er de paralleller til grunntypene i inndelingene
pa andre naturtypenivier i NiN (NiN BD 2: Fig.

61). Regioninndelingen mangler hovedtypenivaet

som star sentralt i de andre inndelingene. Fordi ulike
regionale gkokliner er viktige i landsystemer (inkludert
ferskvannssystemer) og i saltvannssystemer innenfor det
omradet NiN skal dekke, har ekspertgruppa funnet det
nedvendig 4 lage to uavhengige regioninndelinger som
vil vaere 4 betrakte som hovedtypegrupper i NiN-systemet
(NiN BD 2: D6b; Fig. 61).

Liksom lokale basisgkokliner, er regionale pkokliner
abstraksjoner. Dette framgar av den inngdende dreftingen
av gkoklinbegrepet og hvordan det skal handteres i
NiN-sammenheng i NiN BD 2: D1c og D3. De enkelte
miljegradientene samvarierer ikke pa samme vis pa
ulike steder og til ulike tider; ofte er det ikke opplagt
om en gkoklin i én type natur ber betraktes som den
samme som tilsvarende variasjon i en annen type natur.
Et typisk eksempel pé dette er den bioklimatiske sone-
gradienten som er relatert til temperatur. Men til tross
for at temperaturen avtar bide mot nord og mot heyden,
er artenes responser langs disse to temperaurrelaterte
gradientene ikke fullstendig likartete. En av grunnene
til dette er at gradienten fra ser til nord ogsa er assosiert
med variasjon i daglengder gjennom aret, mens si ikke
er tilfelle for hoydevariasjon pa samme breddegrad.
Ulike daglengderesponser er pavist ved dyrkingsforsek av
Svalbard- og Dovre-planter bade pa Svalbard og Dovre
(Wielgolaski & Johnson 1996). Denne forskjellen mellom
sor-nord- og heydebetinget variasjon er komplisert, fordi
den er knyttet til flere faktorer, som lysklimatilpasning,
inversjon, oseanitet og vindeksposisjon. Alsos et al.
(2007) viste nylig at plantenes innvandringshistorie
er mer forskjellig mellom Svalbard og fastlandet enn
tidligere antatt. Det er derfor mange bakenforliggende
drsaker til at Ahti et al. (1968) og mange tidligere
vegetasjonsgeografer har skilt mellom soner (sor-nord)

og (heyde)belter. I henhold til NiN BD 2: D3f har
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imidlertid ekspertgruppa en klar malsetting om & operere
med ferrest mulig okokliner; det vil si at gkoklinal
variasjon som kommer til uttrykk pa ulike mater i ulike
typer av systemer skal oppfattes som ulike uttrykk for
samme okoklin — ekoklinuttrykk — heller enn som
separate gkokliner. Av den grunn operereres i NiN med
én regional varmeokoklin med flere uttrykk. Det er mulig
& avgrense disse uttrykkene pd flere ulike mater, f.eks. med
separate uttrykk for hgydebelter og breddegradsrelatert
sonering. Av grunner som ogsa er redegjort for ovenfor,
mener vi dette ikke er hensiktsmessig. I stedet har
vi som en pragmatisk lasning valgt & operere med to
okoklinuttrykk — ett for fastlands-Norge (minus det
arktiske omrédet lengst i nord) og ett for norsk Arktis.

Beskrivelsen av enkeltokoklinene i kapitlene B og
C har malsettingen om en enhetlig trinn-inndeling
av gkokliner pa tvers av (grupper av) hovedtyper pa
ulike naturtypenivier som rettesnor (NiN BD 2: D3f).
Fokus er pa begrunnelse for trinninndelingen og viktige
kunnskapsmangler.

Variasjonen langs regionale gradienter er ofte omtalt
som sonal variasjon, i motsetning annen variasjon
som ofte gir under betegelsen asonal variasjon [NiN
BD 2: D3h; se ogsd R. @Okland & Bendiksen (1985)
for drefting]. I Naturtyper i Norge er variasjonen langs
lokale basisgkokliner (og tilstandsekokliner) typiske
eksempler pé asonal variasjon, men det finnes ogsa
variasjon pa en grov romlig skala som ikke er relatert
til regionale (klimatiske) gradienter, og som derfor
etter definisjonen herer inn under asonal variasjon. I
Naturtyper i Norge opereres derfor med begrepet asonal
regional variasjon, som innbefatter distinkt variasjon i
artssammensetning pd grov romlig skala (omtrent samme
skala som variasjonen langs regionale okokliner, f.eks.
forarsaket av vandringshistoriske eller andre historiske
forhold), som ikke kan forklares av variasjon langs
regionale (klimatiske) gradienter og som heller ikke kan
beskrives som dominansutforminger. Handteringen av
asonal regional variasjon er dreftet i NiN BD 2: D3k.
Det er intet skarpt skille mellom sonal og asonal regional
variasjon, som det framgar av dreftingen av dyrearters
og plantearters regionale fordeling i ferskvann mellom
omrader som har hatt innvandring av arter fra Ancylus-
sjgen og omrader som ikke har hatt det (omtalt i NiN BD
2: D3i punkt 1), som blir dreftet i kapittel B1. Forskjeller
mellom det norske fastlandet og norsk Arktis innenfor
tilsvarende bioklimatiske soner kan ogsd ses pa som
en form for asonal regional variasjon pa grunn av ulik
innvandringshistorie, det samme gjelder inndelingen av
havet i vannmassetyper (C1).

Kunnskapsgrunnlaget for dette dokumentet (NiN BD
8) er referanser til vitenskapelige arbeider m.m. slik denne
kunnskapen er blitt eller vil bli oppsummert i NiNs
kunnskapsbase (se NiN BD 1: Fig. 15).

Det finnes store mengder generell kunnskap som
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kunne vert trukket inn til stette for trinndeling og
beskrivelse av regionale okokliner. Dette gjelder bide
(handfast) deskriptiv informasjon, eksperimentelle
undersekelser som kan belyse viktige prosesser og, ikke
minst, synspunkter og vurderinger med sterkere eller
svakere basis i empiriske data. Prosjektet Naturtyper

i Norge er i en startfase der begrensete ressurser og

et enormt arbeidsfelt gjor det umulig & utnytte hele
kunnskapsgrunnlaget. Ekspertgruppa har derfor valgt &
arbeide pa brei front, det vil si 4 & bygge en akseptabel
kunnskapsplattform for hele spekteret av naturvariasjon
framfor 4 leite opp alle sméd detaljer for et mindre utvalg
typer av natur.

I denne fasen av arbeidet med Naturtyper i Norge
har derfor fokus vart pa a fi pa plass en gjennomarbeidet
oversikt over de viktige regionale okoklinene, ogsé for
havomridene, og en trinndeling av disse som er mest
mulig konsistent med hensyn til kriterier for trinngrenser.
Fordi trinndelte regionale okokliner er grunnlaget
for & beskrive den viktige regionale variasajonen pa
andre naturtypenivéer, har vi hatt sterkt fokus pa
operasjonalisering av denne trinndelingen, det vil si & fa
pa plass klarest mulige (mest mulig konkrete og mélbare)
grensekriterier mellom trinnene.

Den typiske okoklinen representerer i utgangspunktet
gradvis (kontinuerlig) variasjon. Det gjelder ogsi regionale
gkokliner. Likevel er alle gkokliner, ogsa de regionale,
som nyttes i NiN, delt i trinn. Trinndelingen er et grep
som er nedvendig for & knytte klare begreper til den
gkoklinale variasjonen (se NiN BD 2: D3f). For ordinere
gkokliner, som representerer kontinuerlig variasjon, er
trinnene nummerert fra 1 til n. For lokale basisokokliner
representerer det laveste trinnet ‘minst av’ eller ‘minst’
og heyeste trinn ‘mest av’ eller ’storst’ (NiN BD 4: B2).

I henhold til tradisjonell begrepsbruk, vil imidlertid
trinnene langs de bioklimatiske gradientene bli ordnet

fra varmt til kjelig, og fra oseanisk til kontinentalt klima.
Statistisk sett er disse trinnene a betrakte som ordnete
faktornivier langs en variabel av ordnet faktorvariabel-
type (NiN BD 2: D6f). I de tilfeller der variasjon langs
en gkoklin blir beskrevet som ulike gkoklinuttrykk, er
trinnene langs hvert okoklinuttrykk nummerert i separate
nummerserier, Al til An, B1 til Bn etc.

Det utvidete gkoklinbegrepet omfatter ogsa skokliner
som bestdr av ikke-ordnete faktornivaer med obligatorisk
avkryssing av ett blant n trinn (FEn; se NiN BD 2: D6f).
Begrepet ’trinn’ blir ogsa brukt for disse, men da uten
at trinnene har noen definert relasjon til hverandre. For
okokliner bestaende av ikke-ordnete faktornivaer, er
trinnene vilkirlig nummerert Y1 til Yn, uten at 1 da betyr
‘minst’ og n ‘mest’. Dette er relevant for vannmassetypene
i havet.

Angivelsen av kunnskapsstatus pd en skala fra 0 til 5

folger NiN BD 2: Fig. 1 og Tabell 1.
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B Regional variasjon pad land og i
ferskvann

Det er lang tradisjon for & operere med to regionale
okokliner for de norske landomradene inkludert Svalbard
[se Moen (1998) og Elvebakk (1985, 2005a) for detaljert
begrunnelse og beskrivelse]; en som er relatert til varme
(bioklimatiske soner) og en som er relatert til oseanitet/
humiditet (bioklimatiske seksjoner). Hovedtrekkene i
Moens vegetasjonssone- og -seksjonsinndeling er né ogsa
verifisert gjennom uavhengige analyser av et stort og
landsdekkende datasett for klimatiske, topografiske og
andre miljovariabler (Bakkestuen et al. in press). Disse to
regionale gkoklinene blir lagt til grunn for beskrivelse av
regional variasjon pé land og i ferskvann. I tillegg finnes
regional biogeografisk variasjon med langt mindre klart
grunnlag i klimatiske faktorer. Noen av disse blir dreftet i
kapittel D.

B1 BS - Bioklimatiske soner; variasjon pa
land og i ferskvann relatert til varme

Generell karakteristikk av BS

Alle organismer krever en viss minimumstilforsel av
energi (varme) for & opprettholde sine livsfunksjoner,
men storrelsen pd denne energitilforselen varierer sterkt
mellom arter og organismegrupper. Alle organismer

har ogsa ha en spesifikk gvre toleransegrense overfor
varme, bestemt av deres evne til & tile perioder med

hey respirasjon, stort vanntap (hey transpirasjon), og
fysiske tilpasninger til avledning av varme eller avkjoling.
Ingen levende organismer utenom ekstremt termofile
bakterier og arkéer vil imidlertid over tid kunne overleve
temperaturer pa over 60—70 °C. Alle organismer har
derfor en nedre og en gvre grense langs en global
gradient i energitilforsel (temperatur; varme i aller videste
forstand) fra ekvator til polene og fra havniva til toppen
av de hoyeste fjellene. BS er derfor pa global basis en

av de aller viktigste pkoklinene, som forklarer arters
utbredelse, breddegradsbestemt fordeling av klimasoner
(tropisk, subtropisk, temperert, arktisk) og dominerende
livsform (lauvtrer, bartrer, skoglase omrader). Norge
omfatter et ganske stort intervall ner den kjolige enden
av denne gkoklinen. Kompleksgradient-komponenten
av gkoklinen kan uttrykkes ved temperaturvariabler som
pd en eller annen mate uttrykker energitilforsel i lopet av
ett dr (eller en vekstsesong), for eksempel varmesummen,
sommertemperaturen, drsmiddeltemperaturen og
veksesesongens lengde. Fordi arters evne til & utnytte
henholdsvis lave og heye temperaturer varierer, vil

ulike arters utbredelsesmonstre ikke ha eksakt samme
geografiske relasjon til BS. I Norge vil arter med relativt
bedre evne til 4 utnytte hoye temperaturer ha et mer
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sorostlig utbredelsestyngdepunkt (i de sommervarme
omradene pa Sergstlandet) enn arter med relativt bedre
evne til 4 utnytte en lang vekstsesong (disse artene far
et mer sorlig utbredelsestyngdepunkt, og finnes i et
bredt belte langs kysten). Trinn langs BS blir betegnet
bioklimatiske soner.

Relevant naturtypeniva der BS inngar i
beskrivelsessystemet
BS er relevant for beskrivelse av regional variasjon pa

alle naturtypenivéer fra livsmedium (gkosystemdel) til
landskap (se NiN BD 2: D5e og NiN BD 2: Fig. 61).

@koklinuttrykk og trinndeling

Okoklinuttrykk. BS har to ekoklinuttrykk; ett for det
norske fastlandet (A) og ett for norsk Arktis (Svalbard; B);
se Tabell 1.

Tabell 1. Qkoklinuttrykk for BS (bioklimatiske soner).

Kommentar

Uttrykk ~ Begrep

A Det norske fastlandet bade fastmarkssystemer og
(arktiske omrdder lengst  ferskvannssystemer; deler av kysten
nord unntatt) av Finnmark er inkludert i norsk
Arktis og omfattes av gkoklinuttrykk
B

Svalbard, Jan Mayen, Bjornoya og

kysten av Finnmark fra Nordkapp
til Varde

B Norsk Arktis

Den bioklimatiske soneinndelingen for landomradene
anses & vare direkte relevant for regional variasjon
ogsé i ferskvann. J. @kland & K. @Qkland (1999) viser
at det bade for karplanter og for dyregrupper med
tilknytning til ferskvann forekommer utbredelsesmenstre
(sorlige respektivt nordlige) som likner dem man
finner i terrestrisk natur. Det er imidlertid behov for &
systematisere variasjon i artsutbredelser og artsmangfold
i ferskvannssystemer over et starre spekter av artsgrupper
for 4 kunne avgjore om trinndelingen av de to
gkoklinuttrykkene, som gitt i Tabell 2, ogsa ber benyttes
for & beskrive regional variasjon i ferskvannssystemer, eller
om variasjon relatert til BS i ferskvann ber beskrives som
et eget okoklinuttrykk. Inntil videre vil gkoklinuttrykkene
A og B bli benyttet for regional variasjon ogsa i ferskvann
(Fig. 1).

J. @kland & K. Qkland (1999) viser dessuten at for
en rekke grupper av ferskvannsorganismer (krepsdyr, fisk),
utgjor arter med sorostlig utbredelse, altsi med et relativt
ostlig utbredelsestyngdepunkt, hovedtyngden av artene.
Arsaken til disse sorostlige utbredelsesmonstrene er delvis
innvandringshistoriske, dels klimatiske. Et slikt regionalt
utbredelsesmenster kan behandles pa flere mater i NiN:

* som et pkoklinuttrykk for BS bare relevant for
ferskvannssystemer;
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Fig. 1. Innsjeer nar endepunktene for bioklimatisk sonevariasjon i Norge. (a)
Hilandsvatnet (Randaberg, Rogaland), 8 m.o.h., ligger i boreonemoral sone.
(b) Gjuvvatnet (Boverdalen, Lom, Oppland), 1835 m.o.h., ligger i hogalpin

sone og er antakelig den innsjgen i Norge som ligger hagst over havet.

Foto: Rune Halvorsen

* som en egen gkoklin i tillegg il BS, kanskje
fortrinnsvis for asonal regional variasjon (se NiN

BD 2: D3k).

Dette temaet er grundigere droftet under overskriften
'Drofting av andre temaer med relevans for BS’, men
ingen konklusjon er forelopig trukket.

Trinndeling. Oppdeling av gkoklinen i dtte trinn
(soner) for det norske fastlandet (skoklinuttrykk A; se
Tabell 2) folger tradisjonen etter Sjors (1963) og Ahti et
al. (1968), med de endringer og forenklinger som er gjort
i den norske vegetasjonssoneinndelingen, forst av Dahl et
al. (1986) og seinere av Moen (1998). Den bioklimatiske
soneinndelingen for det norske fastlandet (unntatt de
arktiske omradene) hos Moen (1998) er vist i Artikkel
25: Fig. 2a. Ett lokalt eksempel, sonekart over Verdal
kommune i Nord-Trendelag basert pa Moen (1997), er
vist i Fig. 2.

Oppdelingen av gkoklinen for norsk Arktis
(ekoklinuttrykk B; Tabell 2, Fig. 3) folger
Circumpolar Arctic Vegetation Map, et internasjonalt
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samarbeidsprosjekt mellom botanikere som i 2003 la
fram et sirkumpolart arktisk vegetasjonskart (Anonym
2003) med fem bioklimatiske soner fra sor til nord innen
Arktis (se ogsa Elvebakk 1999, 2005a, Elvebakk et al.
1999). Elvebakk (2005b) har vist at hver av disse fem
sonene representerer omtrent like store temperatursum-
intervaller som de nord- og mellomboreale sonene i
Fennoskandia, med en svak og gjennomgiende gkning av
temperaturintervallet for sonene mot sor. Navnsettingen
av trinn (soner) langs varmegkoklinen BS for norsk Arktis
(sonene B3-B5 forekommer pd Svalbard) folger forslaget
fra Elvebakk (1999), som er akseptert av |

viktige arktiske aktorer som Norsk Polarinstitutt og
Sysselmannen pa Svalbard. Denne inndelingen er benyttet
i de norske og nordiske standardfloraverkene. P4 Svalbard
forekommer tre soner (B3-B5); se Fig. 3.

Elvebakk & Spjelkavik (1995) og Elvebakk (1999)
antyder at sgr-arktisk tundrasone (trinn B2) kanskje
finnes pa de lokalklimatisk gunstigste stedene pa Jan
Mayen, men nyere undersgkelser (B. Widding Larsen
& A. Elvebakk, upubl. data) underbygger ikke denne
hypotesen. Vi har derfor valgt ikke & avgrense noen
sorarktisk tundrasonearealer nord for det norske
fastlandet.

Grensa mellom det norske fastlandet (okoklinuttrykk
A) og norsk Arktis (okoklinuttrykk B). Grensa mellom
omrader der okoklinuttrykk A og ekoklinuttrykk B
skal benyttes, har lenge vert omdiskutert. Sentralt i
denne diskusjonen star en ganske smal brem pa det
norske fastlandet langs finnmarkskysten fra Nordkapp
til Varde, der skog mangler ved havnivaet. Sjors
(1963, 1967) inkluderte nordestkysten av Finnmark
i den arktiske sonen, mens Ahti et al. (1968) under
tvil konkluderte at Finnmark 7kke er en del av Arktis,
men med vegetasjon som utseendemessig er svert lik
den arktiske. Ahti et al. (1968) bruker betegnelsen
hemiarktisk om overgangssonen mellom skog og fjellhei
omkring den polare skoggrensa, og setter til forstavelsen
oro- for hgydebetingete belter langs BS-gradienten
(se ogsd Haapasaari 1988). Finnmarkskysten regnes
i henhold til dette som orohemiarktisk. Andre finske
forskere (Oksanen & Virtanen 1995) har forlenget den
arktiske sonen gjennom Finnmarksvidda helt sor til det
nordligste Finland. Dahl et al. (1986) opererer ikke med
en "hemialpin’, hemiarktisk’ eller lavarktisk sone pd det
norske fastlandet, men i alle nyere norske bioklimatiske
studier er omrader nord for den polare tregrensa pa
Finnmarks-kysten klassifisert som arktiske. Moen (1998)
skiller for eksempel ut en lavarktisk sone i dette omradet
pa vegetasjonsregionkartet for Norge. I NiN har vi derfor,
i trdd med gjengs oppfatning, valgt & bruke begrepet
‘arktisk’ for omrader nord for den polare tregrensen, og
alpint’ for omréder over den alpine tregrensen.

Den polare, eller arktiske, skoggrensa er klimartisk
veldefinert. Karlsen et al. (2005) péviser et sveart
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Tabell 2. Trinndeling av BS (bioklimatiske soner); okoklinuttrykkene A og
B refererer seg til Tabell 1. Forkortelsene (SB, MB etc.) er i vanlig bruk, og
er basert pa henholdsvis forkortelser av norske vegetasjonssonenavn (Moen
1998) og engelske termer for arktiske bioklimatiske soner (Elvebakk 1999,
Anonym 2003).

fl ' '-
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Trinn  Begrep Kommentar

A7 hegalpin sone (HA)

A6 mellomalpin sone (MA)
A5 lavalpin sone (LA)

A4 nordboreal sone (NB)
A3 mellomboreal sone (MB)
A2 sorboreal sone (SB)

Al boreonemoral sone (BN)

de alpine sonene er hoydebelter
de alpine sonene er hoydebelter

de alpine sonene er hoydebelter

B5 arktisk polarerkensone (APDZ)
B4 nordarktisk tundrasone (NATZ)

B3 mellomarktisk tundrasone
(MAT?Z)

B2 sorarktisk tundrasone (SATZ) finnes i Norge kun langs den
arktiske delen av kysten av
Finnmark og der kun som
hegdebelteutforming over den

arktiske kratt-tundrasonen.

B1 arktisk kratt-tundrasone
(ASHTZ)

finnes i Norge bare langs
nordkysten av Finnmark

godt sammenfall mellom den arktiske skoggrensa pa
Varangerhalveya og en varmesum pd 980 grad-dag-
enheter (gde). Varmesummen regnes ut som summen

av normal degnmiddeltemperatur for alle dager der
temperaturen er over null grader. I trad med Elvebakk
(1999), Anonym (2003) og Karlsen et al. (2005) har vi

i NiN valgt & betrakte som arktisk (skoklinuttrykk B)
omrader ner finnmarkskysten hvor varmesummen ved
havniva er under 980 gde, det vil si omtrent fra Nordkapp
til Varde. Ved Makkaur, omtrent midt i dette omradet, er
varmesummen ner havniva estimert til 900 gde (Karlsen

et al. 2005). Elvebakk (1999) setter sorgrensa for arktisk

Fig. 2. Inndeling av

Verdal kommune i Nord-
Trendelag i vegetasjonssoner
(okoklinen BS). Fargene
skiller vegetasjonssonene:

gul — serboreal, morkegronn
— mellomboreal, lysegronn

— nordboreal, red — lavalpin.
Kartet er laget pé grunnlag av
sonekart og heydeangivelser
for vegetasjonssonene

hos Moen (1987, 1998).
Kartproduksjonen er utfort av
Jon Rustan, Statens kartverk
Aust-Agder, i samarbeid

med Asbjern Moen. Dette
forsgkskartet er publisert med
tillatelse fra Statens kartverk.

natur i Norge ved julimiddeltemperatur pa 10 °C, som
samsvarer med posisjonen til polar skoggrense ifolge
mange klassiske studier. Dette gjelder imidlertid bare i
omrader med intermediar oseanitet, som i de nordestlige
delene av Finnmark. P4 Island ligger den polare
skoggrensa nar 8 °C-isotermen for julimiddeltemperatur,
mens den ligger nermere 12,5 °C-isotermen i de mest
kontinentale delene av europeisk Russland (Elvebakk
2005b). Elvebakk (2005b) viser imidlertid at den polare
tregrensa langs hele denne sterke oseanitets-gradienten
pa tvers av det nordligste Europa.karakteriseres av en
temperatursum pé 36 gme (grad-maned-enheter; summen
av normal manedsmiddeltemperatur for alle mineder der
temperaturen er over null grader) og altsi er klimatisk
veldefinert.

Lokalt kan imidlertid den polare skoggrensa vare
vanskelig 4 trekke. I relativt flate omrader (slik som
mange steder i Russland), utgjeres en stor del av arealet
av myr. Store deler av fastmarksarealet mangler dessuten
skog pd grunn av sterk vindvirkning (vindabrasjon), slik
at skogen bare finnes i beskyttete sekk. Mot vest (det vil si
fra Russland innover i Norge) oker skogens mosaikkpreg
ytterligere pd grunn av at terrengrelieffet gker.

Det er minst fem utfordringer forbundet med
grensedragning mellom de to gkoklinuttrykkene sor for
den polare skoggrensa:

1. Sonene er mer romlig komprimerte langs
hoydegradienten enn langs den arktiske nord-
sor-gradienten. Dette innebarer at mens det i
Arktis er gode argumenter for & operere med en
femtrinnsinndeling, er det lang tradisjon for bare &
skille ut tre alpine soner; en praksis som knapt har
vert utfordret i de siste drtiene (jf. Tabell 2).
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Fig. 3. Bioklimatiske soner pi Svalbard. Sonene er definert i Tabell BS#2.
Kartet er utarbeidet av Arve Elvebakk.

LAB [=Arctic shrub tundra zone/Low alpine belt]
unit’. Dette lgser imidlertid ikke den vanskelige
utfordringen & trekke en grense mellom de omréder
der okoklinuttrykk 1 og 2 skal benyttes, og antyder
at losning 3 ikke er mulig & operasjonalisere.

4. Alle omrader som henger sammen med omrider
nord for den polare skoggrensa, det vil si alle
omrader hvorfra det er mulig 4 né kysten uten
d krysse skogmark, regnes som arktiske. Med
denne avgrensningen vil det finnes fire arktiske
omrader; det meste av Varangerhalveya samt
Nordkynhalveya, Sverholthalveya og Mageroya.
Det er flere gode argumenter for  velge denne
avgrensningen:

a. Varangerhalvoyas serlige omrader over
skoggrensa har et svakt belgende landskap
med arktisk tundra-preg (jf. drefting av
tundrabegrepet i NiN BD 6: Artikkel 9).

b. Alle de fire omradene er vel avgrenset mot
boreal skogmark i ser.

c. Sergrensa for Arktis vil med denne
avgrensningen vare bioklimatisk definert.

d. Den ytterste kyststripa mot Nordishavet har
en annen innvandringshistorie enn omridene
lenger sor. Det var den ytterste kyststripa i
Finnmark som ble isfri forst, og som fikk
en belge av de tidligste innvandrerne. Dette
gjenspeiles i forekomsten av mange arktiske
arter pa Varangerhalveya, mest i laglandet.
Et typisk eksempel er varangervalmue
(Papaver dablianum ssp. dahlianum), som
innenfor det norske omridet bare finnes pa
Varangerhalveyas nordside opp til ca. 180
m mens en annen underart, svalbardvalmue
(Papaver dablianum ssp. polare), finnes pa
Svalbard.

I NiN har vi valgt & g4 for alternativ 4; den videste
av de foreslatte avgrensningene av Arktis pa det norske
fastlandet. Som dreftet over, er dette det eneste av de fire
alternativene som kan gis en entydig avgrensning og som
kan begrunnes bioklimatisk.

Trinninndeling av det arktiske fastlandsomridet
og paralleller mellom boreallalpine og arktiske soner.
Oppdelingen av den arktiske parallellen til den lavalpine
sonen (trinn A5) i en arktisk kratt-tundra sone (B1) og
en sprarktisk tundrasone (B2) medferer inkonsistens
mellom trinndelingene av de to ekoklinuttrykkene fordi
ett trinn langs ekoklinuttrykk A svarer til to trinn langs
gkoklinuttrykk B. Denne inkonsistensen er i seg sjol
uheldig, og kan rettes opp ved:

1. at B1 og B2 slas sammen til en ’sprarktisk
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tundrasone’ (slik man for eksempel finner pi noen
vegetationsregionkart, blant annet enkelte russiske;
se Anonym 2003), eller

2. at A5 deles i en nedre og en gvre lavalpin sone.

Det er gode argumenter for & beholde todelingen av
den ’sgrarktiske tundrasonen’ i en kratt-tundrasone (B1)
og en serarktisk tundrasone i snever forstand (B2):

1. Det kanskje sterkeste argumentet for denne
todelingen er at en samlet sor-arktisk sone spenner
over omtrent dobbelt s stort temperaturintervall
som hver av de tre neste arktiske sonene mot nord,
og som de mellom- og nordboreale sonene lenger
sor (Elvebakk 2005b). Dette argumentet er ogsé
et argument for & dele den lavalpine sonen pa
fastlandet i to (se nedenfor).

2. Det arktiske fastlandsomridet dekker lite areal i
Norge, men vi kan fa god hjelp til & definere de
arktiske sonene pa det norske fastlandet ved & se
mot ost (Russland) og mot vest (Grenland og
Canada). De to sonene B1 og B2 er svart godt
skilt pd Gronland (Anonym 2003). Der finnes
SATZ langs kysten i hele den sorligste delen, mens
ASHTZ bare forekommer inne i dei beskytta
fjordane.

3. I laglandet nord pa Varangerhalvoya finnes
en relativt veldefinert B1-sone dominert av
krattformende vierarter og dvergbjork (Betula
nana), riktignok lokalt sterkt nedbeita av rein pa
Varangerhalveya. Denne sonen synes i bioklimatisk
henseende & svare om lag til den nederste halvdelen
av lagalpin sone. Det kanskje sterkeste serpreget
ved B1 pi det norske fastlandet er totaldominansen
av krekling (Empetrum nigrum), slik man for
eksempel finner ved kysten.

Sjol om det altsa i prinsippet er mulig & definere to
arktiske soner pa fastlandet, vil det i praktisk kartlegging
kunne vere vanskelig 4 avgrense dem, siden den andre
(B2) utgjor et hoydebelte over den forste (B1). Dette
er imidlertid ikke den eneste avgrensningsutfordringen
innenfor et vidt avgrenset arktisk fastlandsomrade.
Enkelte steder innenfor dette arealet nér terrenget sa store
hoyder over havet at toppene ville ha havnet i hegalpin
sone i tradisjonell terminologi. P4 Varangerhalveya
finnes mindre arealer over 600 m (det hoyeste punktet
sentralt pa Varangerhalveya er Skipskjolen, 633 m a.s.l;
absolutt heyeste punkt er Stangestind langs Tanafjorden
i Tana kommune, 725 m a.s.l.), pA Nordkyn er hoyeste
punkt (Storvarden pa Sandfjellet) 486 m a.s.l., pa
Magergya 417 m a.s.l. (Grakollfjellet), og hoyeste punkt
pa Svarholthalveya (Slettfjellet) rager 578 m a.s.l.
Soneinndeling av hoyereliggende arktiske omrider pa
det norske fastlandet er svert utfordrende; det er blant
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annet uvisst om disse omradene burde karakteriseres som
hogarktisk sone eller som polarorken. De hoyestliggende
omridene pa Varangerhalveya antas 4 vare biologisk
veldig interessante, men er vanskelig tilgjengelige
og botanisk sett sveert darlig utforsket (Karlsen et al.
2005). Noen steder finnes nakne, kvite kvartsictberg
(forvitringsblokkmark), men der finnes ogsd kalkgrusfelt
pa svert utilgjengelige steder hoyt over havet, som knapt
har blitt besokt av botanikere og som 4an huse en svart
interessant flora. Utseendemessig har disse hoytliggende
omradene likhetstrekk med polargrken.
Begrepet arctic shrub tundra er vel innarbeidet
internasjonalt (jf. Anonym 2003), men (ennd) ikke
i Norge. Begrepet shrub (kratt) karakeeriserer den
diagnostiske vegetasjonens utseende presist (mens busk
beskriver den dominerende plantevekstformen i dette
systemet, jf. definisjonene i NiN BD 6: Artikkel 4).
Inndelingen av det norske fastlandsomridet i boreal/
alpine bioklimatiske soner. Fra midten av 1980-tallet
har en inndeling i atte vegetasjonssoner for det norske
fastlandet, slik den kommer til uttrykk i Nasjonalatlas
for Norge (Moen 1998), hatt tilslutning fra de aller
fleste vegetasjonsgeografer. Kartet hos Moen (1998) er
en videreutvikling av en konsensusinndeling laget pa
midten av 1980-tallet (Dahl et al. 1986), som i sin tur tok
utgangspunke i Ahti et al. (1968). Biogeografisk forskning
etter 1998 utfordrer denne dttedelingen pa to punkter:

1. Delingen i tre alpine soner utfordres av delingen av
den sor-arktiske sonen, den arktiske parallellen til
lavalpin sone, i to soner (B1 og B2).

2. Avgrensningen av nemoral sone, hos Moen (1998)
liksom i tidligere arbeider (Abrahamsen et al. 1984,
Dahl et al. 1980), til den sydligste kyststripa fra
Telemark til Ser-Rogaland, utfordres av Bakkestuen
et al. (2008; se ogsd Artikkel 25 bakerst i dette
dokumentet) sin analyse av regional (geoklimatisk)
variasjon.

Det kanskje viktigste argumentet for todeling av
den arktiske parallellen til den lavalpine sonen (punke 1
ovenfor), er at sgrarktisk sone i vid forstand og lavalpin
sone begge utspenner mye storre klimavariasjon enn de
andre sonene (Elvebakk 2005b). Dette bekreftes ogsa
av Bakkestuen et al. (2008; se Artikkel 25: Fig. 4), som
finner at de tre alpine sonene til sammen utspenner
omtrent den samme klimavariasjonen som de fem sonene
fra nemoral til nordboreal hos Moen (1998). Grunnen
til at vi i Naturtyper i Norge ikke (ennd) gjennomforer
en oppdeling av lavalpin sone, er uklarhet med hensyn
til hvor godt egnet de biologiske skillekriteriene som er
ansett for viktige mellom B1 og B2 er til 4 skille mellom
to lavalpine soner. For eksempel angir Moen (1987) at
ovre grense for vierkratt i Midt-Norge sammenfaller med
ovre grense for blabzrdominert hei (ledisevegetasjon).
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Skillet mellom kratt- og dvergbuskdominans vil i s fall
ikke kunne brukes til 4 skille to lavalpine soner. Dahl
(1957) antyder at velutviklete podsolprofiler mangler i
ovre del av lavalpin sone og at mange typiske 'skogarter’
nar sin heydegrense et sted midt i lavalpin sone. Han
drofter derfor muligheten for at disse forekomstene kan
vere relikter etter en postglasial varmetidsskog som nadde
et godt stykke opp i det som i dag er lavalpin sone. Det
er behov for mer kunnskap om graden av sammentfall
mellom ulike kriterier for avgrensning av to lavalpine
soner som grunnlag for eventuell deling av A5.
Bakkkestuen et al. (2008) finner at den nemorale
sonen hos Moen (1998), definert forst og fremst ved
forekomst av eikeskoger pé basefattig grunn, ikke er
avgrenset pa grunnlag av samme klimakriterier som
sonene fra Al (boreonemoral) til A7 (hegalpin).
Bakkestuen et al. (2008) foreslar derfor at nemoral sone
forskyves” estover til omradet omkring ytre Oslofjord.
En forskyvning av nemoral sone vil imidlertid ha den
svart uheldige bieffekten at den omdefinerte nemorale
sonen i Norge ikke vil "henge sammen med” den
nemorale sonen i virt naboland Sverige, som ifelge
Sjors (1963) er begrenset til Hallandskysten, Skane
og Blekingekysten. Sjol om Bakkestuen et al. (2008)
argumenterer for forekomsten av nemoral sone i Norge
med at boreonemoral sone slik den er avgrenset av Moen
(1998) ikke utspenner en ’breiere’ klimaspennvidde enn
andre soner (se ogsd Artikkel 25: Fig. 4), er det likevel
mulig at sd ikke er tilfellet. Ner ytre Oslofjord, der den
reviderte nemorale sonen skulle hatt sitt tyngdepunke,
trekkes tradisjonelt grensa mellom boreonemoral og
sorboreal sone omkring 200 m, mens den sgrboreale
sonen strekker seg opp til 450-500 m. Figuren
(Artikel 25: Fig. 4) viser at ogsa andre soner har en del
‘avvikere’ i ordinasjonsdiagrammet, som kan forklares
ved den relativt fine opplesningen som er benyttet
(observasjonsenheter 1 km?). Det er derfor & forvente
at "endesonene’ langs gradienten vil utspenne et breiere
intervall enn de andre sonene, fordi avvikerne vil bli
inkludert i det omradet sonen utspenner. I kapitlet om
Relevant skala blir det dessuten pekt pa at lokalklimatisk
gunstige flekker med et klima som tilfredsstiller kravene
til nemoral sone finnes mange steder i Sor-Norge, men
at disse ikke skal fanges opp som ’sone-eksklaver’ nar
gjennomsnittsforhold for storre observasjonsenheter
blir lagt til grunn for regioninndelingen. Ytterligere
ett punkt med relevans for eikeskog som kriterium
for nemoral sone, er at grana mangler pa Serlandet av
vandringshistoriske arsaker (Hafsten 1992). Det er derfor
mulig at eikeskogene pé basefattig grunn pé Serlandet,
gitt uendra klimabetingelser, over tid vil fa sterkere
innslag av gran. Det er ogsa mulig at Serlandets mer
oseaniske klima (enn det man finner lenger gst) fremmer
forekomsten av eikeskoger. I sa fall er eikeskogskriteriet
ikke egnet som sonekriterium annet enn innenfor
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en snevrere variasjonsbredde langs den bioklimatiske
seksjonsekoklinen (BH). I NiN har vi, som en forelopig
losning i pavente av grundigere undersekelser, valgt &
betrakte den nemorale sonen som ikke forekommencde i

Norge.

Variabeltype

BS er i utgangspunktet en kontinuerlig variabel, som

i NiN vil bli trinndelt og oppfattes som en ordnet
faktorvariabel av typen envalgsfaktor med obligatorisk
avkryssing (ethvert punkt pa den norske landjorda har
en entydig plassering langs okoklinen); OE(8|5), se NiN
BD 2: D6f. Den vil imidlertid sannsynligvis etter hvert
i storre grad bli registrert pa en trinnlgs skala (trinnlgse
sonemodeller; Bakkestuen et al. 2008; se Artikel 25 i
Vedlegget).

Relevant skala

I henhold til grunnversjonen av regioninndelingen i NiN
BD 2: E5b skal regionene, og dermed ogsd trinnene
langs BS, primert adressere 10 km linezr opplesning,
pikselstorrelse 4 km?* og kartleggbarhet i malestokken

1:1 000 000. Det er imidlertid &pning for at sonene
(trinnene) kan ligge (vesentlig) tettere i deler av landet
med svert grovt relieft (NiN BD 2: E5b); se Fig. 4.

Det finnes (betydelig) variasjon i miljeforhold og
artssammensetning pa finere skala (lokale basisekokliner;
se NiN BD 4: Tabell 1) som i sterre eller mindre
grad er relatert til de samme miljofaktorene som den
regionale gkoklinen. Serlig gjelder dette innstraling
(IS) og hoyderelatert vekstsesongreduksjon i arktisk-
alpine omrader (HV), men det gjelder ogsa i noen
grad frostvirkning pa marka (FM) og helning (HE). Pa
lokalklimatisk gunstige steder (med hoy innstriling og
moderat helning) vil varmetilforselen, og dermed ogsé

artssammensetningen, indikere en plassering nermere lav-

verdienden av BS-gkoklinen. Moen (1998) beskriver da

ogsa hvordan nord- og servendte lier i samme omride har

egenskaper som er typisk for nabotrinn langs BS.

Om vi legger til grunn at angivelse av trinn
langs en regional okoklin gjeres pa grunnlag av
‘gjennomsnittsverdien’ for det omradet som skal
typifiseres, vil forekomsten, serlig av lave trinn langs
okoklinen, kunne bli vesentlig forskjellig, avhengig
av hvilken romlig skala som adresseres. Dette fordi
forekomst av lokale eksklaver med gunstige forfold i en
matrix av mindre gunstige forhold er vanlig i Norge.
Moen (1998) nevner blant annet at det som utfigureres
som nemoral sone pa vegetasjonssonekartet over det
norske fastlandet egentlig er en mosaikk av nemorale
og boreonemorale elementer. Aas (1970) beskriver
utpostlokaliteter for varmekjer edellauvskog i Telemark
(typisk for serboreal sone) opp til 800 m over havet,
som normalt regnes som nzr grensa mellom mellom-

og nordboreale soner (R. @kland & Bendiksen 1985).
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Fig. 4. I deler av Norge med grovt terrengrelieff, utgjor de biogeografiske
sonene hoydebelter med vertikal utstrekning mellom 200 og 400 m. (a)

Den sorvendte nordsiden av Eidfjorden, en sidearm til Hardangerfjorden,
omfatter alle de sju bioklimatiske sonene pa det norske fastlandet, fra
boreonemoral sone ved havniva til hegalpin sone nar toppen av fjellet

Onen (1620 m.o.h.) uten forbildekanten bak til heyre. De fraflyttete Skor-
girdene 310-340 m.o.h. ligger i sgrboreal sone. Skoggrensa ligger omkring
800 m.o.h. mens heiene i lavalpin sone er synlige som redbrune felter som
strekker seg opp til omkring 1100 m.o.h. Bildet er tatt 20. september 2003
(Eidfjord, Hordaland). (b) Den slake nordvestskréningen av Tronfjellet
(Alvdal, Hedmark) omfatter de fem gverste bioklimatiske sonene i Norge, fra
mellomboreal sone i dalbunnen (470 m.o.h.) til hegalpin sone pd toppen av
fellet (1666 m.o.h.). Skoggrensa ligger omkring 950 m.o.h. Bjerkeskogbeltet
oppunder skoggrensa utgjor den gveste delen av den nordboreale sonen.
Lavalpine heier er ogsé pd dette bildet, som er tatt 11. september 2003,
karakteristisk redbrune, og gir over i mellomalpine lav- og terrgrasheier som
er litt lysere i fargen. Foto: Rune Halvorsen

Opplesningen, det vil si pikselstorrelsen som legges til
grunn for ’beregning’ av plassering langs BS-gkoklinen,
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vil avgjere om slike utposter skal oppfattes som serboreale
eksklaver eller bidra til at (gjennomsnitts) plasseringen

av et storre omrade omkring edellauvskogsforekomsten
skal karakteriseres som mellomboreal sone. Valget av
kornsterrelse (opplosning) for BS er ytterligere aktualisert
av PCA-Norge’ (Bakkestuen et al. 2008), den trinnlgse
modellen for sone- og seksjonstilherighet som gjor det
mulig & beregne et omrades plassering langs BS (og BH)
ved bruk av digitale terrengdata og interpolerte klimadata.
PCA-Norge er kort dreftet i avsnittet 'Drofting av

andre temaer med relevans til LV’. Inntil videre er altsd

4 km? lagt til grunn. Bakkestuen et al. (2008) viser at
hovedtrekkene i inndeling av landet langs LV-gkoklinen
er stabil i skalaintervallet (pikselstorrelsen) 1-100

km?. Det betyr at valget av pikselstorrelse vil pavirke
trinntilherigheten til enkeltpiksler, men uten & endre det
store bildet.

Spersmilet om opplesning er serlig avgjerende for
forekomsten av det varmeste trinnet, det nemorale (se
drefting av trinndelingen), som hos Moen (1998) er
utfigurert for kysten av Ser- og Serestlandet, forst og
fremst servendte omrader (Moen 1998). Desto finere
opplesning som legges til grunn for beregning av
trinntilheringhet, desto lengre vekk fra det nemorale
kjerneomradet (hvordan det enn blir avgrenset), vil
utfigurerbare nemorale eksklaver kunne finnes. Et relevant
sporsmal som eksemplifiserer dette, stilt av Geir Gaarder,
er om det er grunnlag for betrakte omréider pa sentrale
Vestlandet (Hordaland, Sogn) som nemorale. De boreale
sonene (inkludert BN) viser jo en viss forskyvning
som fplge av de lokalklimatiske gode forholdene en
far i servendte fjordlier, og det samme burde derfor i
prinsippet gjelde for nemoral sone. Den positive effekten
havvannet i fjordene har pa vekstsesongen og de bratte
sorvendte liene (som bide gir mye sol og beskyttelse
mot kjelige vinder fra nord) kan her gi vesentlig hayere
varmesummer enn bade ute pé kysten, i innlandet og i
flatere landskap. Serlig deler av Indre Sogn synes & kunne
ha et gunstig klima (Sognefjorden er stor, liene er reint
sorvendte og bratte, og nedbersmengdene moderate).
Flere artsforekomster peker ogsa i retning av uvanlige
gunstige forhold for varmekjere arter. Eksempler pa
dette er pelskjuke (med unntak av ett funn fra Rennesoy
i Rogaland bare kjent fra et begrenset omrade i Sogndal,
Leikanger og Balestrand — ogsd utpreget sorlig og
varmekjer for gvrig i Nord-Europa), men ogsd askeglye
(bare en lokalitet i Leikanger, internasjonalt temperert/
tropisk art som for gvrig ikke er pavist i Europa), samt
to billearter i Fatlaberget pa grensa mellom Leikanger
og Sogndal (ei bladbille pa berggull (Erysimum
hieraciifolium) med nermeste forekomst i Nord-Tyskland
trolig, og ei lopebille (Panagaeus bipustulatus) med
narmeste forekomst i Skdne. Det som ogsa kjennetegner
disse artene er at det ikke virker som om de har spesielt
snevre levestedskrav og at de, om ikke klimaet hadde vert
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begrensende faktor, burde hatt en mye storre utbredelse
lenger sor i Norge. Artene virker samtidig primeert
varmekjare, og ikke spesielt kystbundne (trenger sikkert
ganske vintermildt klima, men kan ikke betraktes som
oseaniske eller suboseaniske). Kanskje kan et relativt sterkt
tidligere fokus pa bruk av karplanter som indikatorer
(disse vil vel ofte ha dérligere spredningsevne enn sopp og
mange insekter, og dermed lettere bli stoppet av diverse
barrierer i Norge), vere en arsak til at klimaet i fjordene
pa Vestlandet har blitt "undervurdert” De trinnlgse sone-
og seksjonsgradientene i PCA-Norge (Bakkestuen et al.
2008) gir ikke direkte stotte for slike nemorale eksklaver.
Hiéndteringen av ’sone-cksklaver’ er til syvende forst og
fremst et sporsmal om romlig skala. Sannsynligvis er
ingen av sogneeksklavene store nok til 4 fylle kravet til 4
m? romlig utstrekning. Den forelopige konklusjonen om
at nemoral sone ikke finnes i Norge, er knyttet til bruken
av 4 m* som minste utfigureringsareal.

Relasjon til andre gkokliner

Det finnes variasjon i miljeforhold og artssammensetning
pa finere skala (lokale basisgkokliner; se NiN BD 4:
Tabell 1) som i sterre eller mindre grad er relatert il

de samme miljofaktorene som den regionale gkoklinen
BS. Sarlig gjelder dette innstriling (IS) og hoyderelatert
vekstsesongreduksjon i arktisk-alpine omrader (HV),
men ogsd i noen grad frostvirkning pd marka (FM) og
helning (HE). For eksempel er IS et direkte uttrykk for
varmetilfgrsel, som adresserer en mye finere skala i rom
og tid. Omrader med hoy innstriling kjennetegnes forst
og fremst ved at de blir eksponert for direkte sollys.
Okoklinen HV gjenspeiler direkte skillet mellom trinnene
AG lavalpin og trinn A7 mellomalpin i den arealmessig
viktige gkosystem-hovedtypen fjellhei og tundra, og er
lagt inn som egen lokal basisekoklin med to trinn pé
grunn av pkologiske vesensforskjeller mellom de lavalpine
og de mellomalpine fjellheiene.

De lokale basisokoklinene FM Forstvirkning p& marka
(spesielt forekomsten av trinn Y2 permafrostmark; se NiN
BD 6: Artikkel 16) og HE har ogsa en viss relasjon til
BS.

Lokalt vil de regionale gkoklinene BS og BH kunne ha
storre eller mindre sammentfall; det vil si at okende hoyde
over havet inneberer overgang til et hoyere BS-trinn (en
kjoligere sone) og, samtidig, til et lavere BH-trinn (hoyere
humiditet). Arsaker til dette er at okende hoyde over
havet ikke bare innebarer redusert varme, men ogsd ofte
okende nedborhgyder (Sjérs 1948, Forland 1979) som
sammen med redusert fordampning (evapotranspirasjon)
resulterer i okt humiditet. Ett eksempel pa slike lokale
sammenfall finnes i indre Dstfold (R. @kland 1989).
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Drefting av, og kommentarer til sentrale
begreper

Trinnene langs nord/ser-gradienten blir vanligvis kalt
soner, mens den hoydebetingete variasjonen vanligvis
kalles belter [se Ahti et al. (1968) for en utferlig drofting
av begreper brukt for variasjonen langs BS. Ahti et al.
(1968) setter forstavelsen "oro-" foran sonenavnet for 4
markere at det er tale om hoydebetinget variasjon, til
forskjell fra sor-nordvariasjon. Ettersom varmerelaterte
faktorer desidert er viktigst for variasjonen i
artssammensetning langs BS, er det imidlertid ikke ut fra
biologisk synsvinkel grunnlag for 4 skille mellom soner og
belter (Moen 1998).

Mange ulike begreper har blitt benyttet for &
karakterisere trinnene langs okoklinen. Fordi det er tale
om variasjon sédvel i vegetasjonens artssammensetning,
arters utbredelse og de klimafaktorene som betinger
artsfordelingsmenstrene, det vil si okokinal variasjon
(NiN BD 2: D1c), har vi valgt & bruke begrepet
bioklimatiske soner for trinn langs ekoklinen BS.

Karakterisering av trinnene

Trinnene langs BS-okoklinen kan karakteriseres som en
sammensatt funksjon av variasjon i en rekke mélbare
klimafaktorer, serlig relatert til varmeenergitilforsel
(varmesum, vekstsesongens lengde; Bakkestuen et al.
2008), og en lang rekke botaniske kriterier (Moen

1998, Elvebakk 1999, 2005a). Elvebakk (2005b)

viser at grensene mellom de borale og arktiske
bioklimatiske sonene kan defineres ved hjelp av
ménedlige temperatursummer, det vil si summen av
ménedsmiddeltemperaturene for méneder der denne
overskrider 0 °C (Tabell 3). Merk at sonebredden i gme-
enheter gker svakt mot et varmere klima; det viser at det
ikke er en linezr sammenheng mellom biologisk respons
og gme-skalaen.

Tabell 3. Bioklimatiske sonegrenser karakterisert ved manedlige
temperatursummer, det vil si summen av minedsmiddeltemperaturene for
méneder der denne overskrider 0 °C (enhet: gme = grad-méned-enheter).
Sammenstilt etter Elvebakk (2005b). Sonebetegnelsene folger Tabell 2.

Sonegrense Minedlig temperatursum (gme)
SN-MB 62

MB-NB 48

NB-ASHTZ 36

ASHTZ-SATZ 26

SATZ-MATZ 17.5

MATZ-NATZ 10.5

NATZ-APDZ 4

En utfyllende karakteristikk av de bioklimatiske
sonene tilpasset NiN er under utarbeidelse. Noen typiske
eksempler p4 dominerende naturtyper pa okosystem-niva
innenfor hver av de sju bioklimatiske sonene er vist i Fig.

5-6.
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Sammenlikning av trinndeling i NiN med trinn i
andre arbeider.

NiN videreforer, med fa unntak, det begrepsapparatet for
bioklimatiske soner som er vel innarbeidet i Norge i dag;
vegetasjonssonene i 'Nasjonalatlas for Norge: Vegetasjon’
(Moen 1998), den bioklimatiske inndelingen av Arktis
som nyttes i det panarktiske floraprosjektet (Elvebakk
1999, Elvebakk et al. 1999) og det sirkumarktiske
vegetasjonskartet (Anonym 2003). Relasjoner til
begrepsapparat i eldre arbeider er dreftet hos Ahti et al.
(1968), Moen (1998) og Elvebakk (1999). Fig. 7 viser
korrespondanse mellom soner (trinn langs BS-gkoklinen)
i en rekke viktige arbeider. En tilsvarende sammenlikning
av arktiske soneinndelinger finnes hos Anonym (2003).

Drofting av andre temaer med relevans for BS
Geografisk variasjon i artssammensetningen i ferskvann
relatert til innvandringshistorie — del av BS eller

egen okoklin for asonal regional variasjon? Denne
problemstillingen, som reises i avsnittet ’@koklinuttrykk
og trinndeling’, har som utgangspunkt J. @kland

& K. Okland (1999) sin svert grundige oversikt

over dagens utbredelse av ulike organismegrupper i
ferskvannssystemer. En del av disse utbredelsesmenstrene
kan forklares av fordelingen av viktige miljofaktorer idag,
men svart mange utbredelsesmonstre er umulig 4 forklare
uten kunnskap om innvandringshistoriske forhold.
Hovedgrunner til dette er at ferskvannsforekomster
utgjor oyer i en matrix av landomrader og havomrader, at
denne matrixen er ubeboelig for de aller fleste egentlige
ferskvannsorganismer, og derfor at matrix utgjor en

svert sterk barrizre mot spredning. For de aller fleste
grupper av ferskvannsorganismer utgjor dessuten
hurtigstremmende elvepartier barrizrer mot spredning
oppover i vassdragene. Det er derfor som forventet at
innvandringshistorie er spesielt viktig som érsak til nitidig
utbredelse for ferskvannsorganismer.

Det er overveiende sannsynlig at hele Norge var
nediset minst én gang i lopet av siste istid. For ca. 13 000
ar siden ble klimaet betydelig mildere og isavsmeltingen
skjot fart. Fra denne tida begynner ferskvannsorganismer
4 dukke opp i innsjo- og torvsedimenter. I flere perioder
gjennom etteristida har det vert store sjoer eller hav
der Ostersjoen ligger nd. Fram til og med Yngre Dryas
(til for ca. 10 000 ar siden) 14 isranda i dette omridet,
og foran isranda 1a den baltiske israndsjoen. I Preboreal
periode (for ca. 9 000—10 000 ar siden) trakk isen seg
tilbake og saltvann stremmet inn i den baltiske issjoen,
som i en tusendrsperiode var et saltvannshav (Yoldia-
sjoen). I Boreal periode (ca. 8 000-9 000 ar siden) var
igjen omradet som idag utgjer Ostersjoen (og storre
landomrader utenfor dette omréidet) avsnert fra havet, og
utgjorde det store innlandshavet Ancylus-sjoen (Fig. 8).
En rekke ferskvannsdyrearter [og ogsa en del plantearter
som for eksempel brudelys (Butomus umbellatus) og
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Fig. 5. Eksempler pa dominerende naturtyper (grunntyper innenfor fastmarksskogsmark) innen de bioklimatiske sonene fra boreonemoral til nordboreal. (a) Ligurt-
skogsmark i boreonemoral sone (Jeloy, Moss, @stfold); undervegetasjonen dominert av ramslok (Allium ursinum), tresjiktet med blanding av gran og hassel. (b)
Mosaikk av grandominert smébregne-skogsmark og smabregne-fuktskogsmark i serboreal sone (Solhomfjell-omridet, Gjerstad, Aust-Agder). (c) Grandominert
blabarskogsmark i mellomboreal sone (Grytdalen, Tordal, Drangedal, Telemark). (d) Apen, beitepavirka bjerkedominert ligurtskogsmark i evre del av nordboreal
sone (Grimsdalen, Dovre, Oppland). Foto: Rune Halvorsen.

pilblad (Sagittaria sagittifolia)] har en ’knipetang’-
utbredelse i Fennoskandia; det vil si at de nar Norge fra
sorost og finnes pd Serostlandet og i Finnmark. Disse
omrédene var lett 4 né fra Ancylus-sjoen gjennom rolige
vannveier (J. @kland & K. @kland 1999). En art som i
dag forekommer over hele det omradet som var lett & na
fra Ancylus-sjoen, er abbor (Perca fluviatilis; Fig. 9a), mens
mort (Rutilus rutilus) er et eksempel pé en art med en
mer begrenset utbredelse (begrenset til sendre Ostlandet;
Fig. 9b). J. @kland & K. OQkland (1999) nevner

mange dyrearter, fra flere ulike artsgrupper, som har et
liknende utbredelsesmonster. Eksempler pa arter med
knipetangutbredelse er stor damsnegl (Lymnaea stagnalis)
og mysis (Mysis sp.), den langhalete istidskrepsen, mens
andemusling (Anodonta anatina) og firetornet istidskreps
(Pallasea quadrispinosa) er begrenset til Sorost-Norge. Det
store antallet karplantearter med sorgstlig utbredelse som
er knyttet til ferskvann, skyldes mest sannsynlig at deres
varmekrav og krav til et baserikt miljo i storre grad er

oppfylt i serest og i nord (J. @kland & K. @kland 1999).

Det sorostlige utbredelsesmonsteret for
ferskvannsorganismer, forst og fremst ferskvannsdyr,
gjenfinnes hos mange arter fra mange artsgrupper
og utgjer et av de aller sterkeste regionale trekkene i
artssammensetningsvariasjonen for disse artsgruppene
(se J. Qkland & K. Okland 1999). Det er dpenbart
at dette mensteret forst og fremst har sin arsak i
innvandringshistoriske forhold, i motsetning til
hos karplantearter med sorostlig utbredelse, som
favoriseres av varme somre og forst og fremst antas
& veere begrenset av klimaforholdene slik de er i dag.
Det er imidlertid knapt mulig & avgjore den relative
betydningen av innvandringshistoriske kontra resente
forhold i hvert tilfelle. Grundigere kvantitativ analyse av
utbredelsesmenstre hos ferskvannsorganismer er derfor
nedvendig for 4 vurdere hvordan regional variasjon i
ferskvann best kan handteres i NiN.
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Fig. 6. Eksempler pa dominerende naturtyper innen de alpine bioklimatiske
sonene. (a) Fjellhei og tundra, grunntype blibar-lesidehei, dominert

av blabar (Vaccinium myrtillus), blilyng (Phyllodoce cacerulea) og
dvergbjork (Betula nana). Blibzrdominert hei er karakeeristisk for

lavalpin sone. Breidsaterdalen, Boverdalen, Lom, Oppland. (b) Fjellhei

og tundra, grunntype torrgrashei, synlig som redbrune flekker blant
forvitringsblokkmark. Terrgrasheia, som karakteriserer mellomalpin sone,
far sin rodbrune farge pd grunn av dominansen av rabbesiv (Juncus trifidus).
(N f Gjuvvasshei, Beverdalen, Lom, Oppland) (c) Hegalpin polygonmark
(steinsirkler i polygonmenster, med vegetasjon pa finere substrat inni
sirklene), gkosystem-hovedtypen oppfrysingsmark og oppfrysingstundra
(Juvvasshytta, Beverdalen, Lom, Oppland). Foto: Rune Halvorsen
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Vurdering av kunnskapsgrunnlaget
Den bioklimatiske sonegkoklinen har vert
kjent som en hovedkilde til variasjon i arters
utbredelse (varmekjere arter har serlig/sorostlig
utbredelse, komplementert til nordlige/alpine
arter) fra det 19. arhundret (Blytc 1876) fram il vér tid
(R. Qkland 1989, Dahl 1998, Moen 1998). Studier,
for eksempel av karplantearters utbredelse i Norge med
multivariate metoder (ordinasjonsmetoder) framholder
denne som den viktigste regionale gkoklinen (Pedersen
1990, Myklestad 1993).

Fokuset péd biogeografisk variasjon har vert stort i

4

Norge gjennom over hundre ér, og sivel arters utbredelse
som variasjon i artssammensetning innen enkelte
naturtyper har vert gjenstand for grundig utforsking. Det
vil ikke her bli gjort noe forsek pa & gi et overblikk over
den fyldige litteraturen pd dette omréadet. For eksempel
beskriver Fremstad (1997) regionale og geografiske
vegetasjonsutforminger nir denne variasjonen er kjent.
P34 tross av at mye kunnskap om regional sone-relatert
variasjon er samlet inn og til dels ogsa sammenstilt (se
f.eks. Nordhagen 1943 og R. @kland & Bendiksen 1985
for fjellhei, R. @kland & Bendiksen 1985 og T. Qkland
1996 for barskogsdominert fastmarksskogsmark og R.
Okland (1990) for myr), er det apenbart at det finnes
sveert store kunnskapsmangler om viktige detaljer i den
regionale variasjonen i artssammensetning i norsk natur,
serlig for andre organismegrupper enn karplanter.

Viktige kunnskapsmangler for den bioklimatiske
sonegkoklinen BS kan oppsummeres slik:

(BS1) Grundig vurdering av framlegget om ikke &
avgrense en nemoral sone i Norge.

(BS2) Utredning om parallellitet mellom soner pa
fastlandet (okoklinuttrykk 1) og i arktis (okoklinuttrykk
2); forst og fremst hvorvidt lavalpin sone ber deles i
to, slik det er foreslatt for den sorarktiske sonen; se
’Karakterisering av trinnene’.

(BS3) Vurdering av hvilken opplesning
(kornsterrelse’) som skal legges til grunn for angivelse av
et omrades plassering langs de bioklimatiske gradientene
BS og BH (se 'Relevant skala’)

(BS4) Det er behov for bedre kunnskap om
artsmangfold og naturtypevariasjon i de omradene pa det
norske fastlandet som er foreslatt inkludert i Arktis, med
sikte pa ny drefting av sergrensa for det arktiske omradet
pa norestkysten av Finnmark (se ’@koklinuttrykk og
trinndeling’).

(BS5) Det er behov for en analyse av regional
miljevariasjon pa Svalbard etter monster av ’PCA-Norge’
(Bakkestuen et al. 2008).

(BS6) Forbedret trinnles soneinndeling ved PCA-
ordinasjon av miljevariabler basert pé et fullt sett av
1-km? (eller 4-km?) ruter (se Artikkel 25; Vedlegg 1).

(BS7) Vurdering av hvorvidt trinndelingen av
BS som er etablert for Fastlandsnorge og Arktis
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Fig. 7. Sammenlikning av bioklimatiske soneinndelinger for Norge (trinn langs den regionale gkoklinen BS) mellom Naturtyper i Norge og andre viktige arbeider,
basert p4 Moen (1987: Tabell 1). Boksenes vertikale utstrekning sier ikke noe om storrelsen pa intervallet langs BS som utspennes av det aktuelle trinnet. Grensene
mellom boreale og alpine soner, og mellom boreonemral og boreale soner, er markert med tjukk strek.

Fig. 8. Utbredelsen av det store ferskvannshavet Ancylus-sjgen i Boreal
periode, for ca. 8 5000 ar siden (fra J. @kland & K. @kland 1999: Fig.
3.9). Heltrukne piler viser gunstige spredningsveger for ferskvannsdyr
(rolige vannveger), mens stiplete piler viser elver med mange fosser og

hurtigstremmende partier.

(ekoklinuttrykkene 1 og 2; se Tabell 1) ogsa er egnet
for & beskrive regional variasjon i ferskvannssystemer

(se drefting og forslag til nedvendige analyser i
"Okoklinuttrykk og trinndeling’, og ’Drofting av andre
temaer med relevans for BS’). I serdeleshet er det behov
for kvantitative analyser av variasjon i artssammensetning
og miljefaktorer, kanskje etter monster av "PCA-Norge’
(Bakkestuen et al. 2008).
(BS8) Det er behov for mer kunnskap om regional
variasjon i artssammensetning relatert til BS for en rekke

organismegrupper.

B2 BH - Variasjon relatert til humiditet og
oseanitet (bioklimatiske seksjoner)

Generell karakteristikk av BH
Alle organismer trenger vann (i tillegg til varme) for
i opprettholde sine livsfunksjoner. Liksom kravet til
varme, varierer vannbehovet sterkt mellom arter og

organismegrupper; fra arter som er tilpasset et helt liv

i vann til landlevende arter som taler sterk uttorking.
Vanntilgang varierer pa romlige skalaer fra de regionale til
de sveert lokale, og variasjonen i vanntilgang gjenspeiles

i variasjon i arters utbredelse og forekomstmenstre

over hele dette skalaspennet. Pa regional skala kommer
variasjonen i vanntilgang forst og fremst til uttrykk som
variasjon i humiditet (samvirkning mellom nedber og
temperatur); humiditeten oker med gkende nedber og
avtakende temperatur. Typisk er klimaet humid i kystnare
omrader der fuktig havluft presses opp og avkjeles i motet
med hoye fjell. Havet har imidlertid ogsé en modererende
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Fig. 9. To fiskearter med natidig utbredelse i Norge som er typisk for

arter innvandret fra Ancylus-sjoen, og som seinere har blitt stoppet av
spredningsbarrizrer. (a) Abbor (Perca fluviatilis). (b) Mort (Rutilus rutilus).
Etter J. Okland & K. @Qkland (1999: Fig. 4.45).

effekt pd temperaturklimaet. Kjolige somre og milde
vintre, det vil si liten temperaturamplitude gjennom éaret
(oseanisk klima), er typisk for kystnzre omrader, mens
innlandet typisk har et et tort klima med varme somre

og kalde vintre (kontinentalt klima). BH fanger derfor
opp biade humiditet og oseanitet i én regional gkoklin.
BH er en av de aller viktigste regionale gkoklinene ogsa
pa global skala; der spennvidden i vegetasjonsformasjoner
fra regnskog via steppe til erken fanges opp av sju
bioklimatiske seksjoner. Seks av disse (alle bortsett fra
den sterkest kontinentale) finnes innenfor det omradet
NiN dekker; fem av disse finnes pa det norske fastlandet.
I Sor-Norge har den bioklimatiske gradienten relatert til
humiditet og oseanitet (BH) hovedretning fra vest til ost,
mens den pa Spitsbergen ikke har noen klar retning. Pa
det norske fastlandet har arter med store krav til hoy og
stabil fuktighetstilgang et vestlig utbredelsesmenster, mens
arter med stor toleranse overfor utterking og/eller kalde
vintre har et komplementert, ostlig utbredelsesmeonster.

Relevant naturtypeniva der BH inngar i
beskrivelsessystemet

BH er relevant for beskrivelse av regional variasjon pa
alle naturtypenivéer fra livsmedium (gkosystemdel) til

landskap (se NiN BD 2: D5e og NiN BD 2: Fig. 61).
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@koklinuttrykk og trinndeling
Okoklinuttrykk. BH har ett gkoklinuttrykk fordi den
samme underliggende komplekse miljegradienten
(humiditet og oseanitet) er relevant, og kan trinndeles
pa samme mite, over hele det landomradet NiN skal
dekke (se ogsa Tuhkanen 1984). @koklinen BH vil ikke
bli lagt til grunn for beskrivelse av regional variasjon i
ferskvannssystemer. I sin oversikt over geografisk fordeling
av arter fra en rekke artsgrupper i og ved ferskvann
(inkludert karplanter, planteplankton, svamper, krepsdyr,
insekter, blotdyr og fisk), nevner J. @kland & K. @kland
(1999) bare svert fi arter med vestlig utbredelse, mens
ostlige utbredelsesmonstre forst og fremst kan tilbakefores
til innvandrings- og spredningshistoriske forhold og
ikke til bioklimatisk variasjon som sddan (se B1, kapitlet
'Drofting av andre temaer med relevans for BS’).
Trinndeling. Oppdeling av okoklinen i seks trinn
(seksjoner) folger tradisjonen etter Ahti et al. (1968)
for seksjonsinndeling av det norske fastlandet (Tabell
4), med de tilpasninger som er gjort i den norske
vegetasjonsseksjonsinndelingen, forst av Dahl et al.
(1986) og seinere av Moen (1998).

Tabell 4. Trinndeling av BH (bioklimatiske seksjoner). Bruken av forkortelser
for seksjonsnavnene folger Ahti et al. (1968) og Moen (1998).

Kommentar

Trinn  Begrep

6 klart kontinental seksjon (C2) finnes pa Svalbard; kun i sentrale
indre deler av Wijdefjorden
(Elvebakk & Nilsen 2002); det er
uklart om C2 finnes pa det norske
fastlandet (se Artikkel 25 i vedlegg
1)

5 svakt kontinental sone (C1) dominerer i sentrale strok péd
Spitsbergen, finnes i indre dalstrek
pi Ostlandet og pa Finnmarksvidda

4 overgangsseksjon (OC) finnes langs vestkysten av Svalbard

3 svakt oseanisk seksjon (O1)

2 klart oseanisk seksjon (O2)

1 sterkt oseanisk seksjon (O3)  Finnes langs kysten av Sor-

Norge fra Vest-Agder til Lofoten
(Nordland)

Det er ikke tidligere publisert noen inndeling av norsk
Arktis pa grunnlag av BH [seksjonsinndelingen av hele
det sirkumarktiske omridet hos Elvebakk et al. (1999) er
en generell biogeografisk inndeling og ikke en inndeling
av BH-gkoklinen slik den oppfattes i NiN]. Et nytt
framlegg til seksjonsinndeling av Svalbard, utarbeidet av
Arve Elvebakk, finnes som Fig. 10. Denne er basert pé en
ekspertvurdering etter samme kriterier som inndelingen
av BH for det norske fastlandet (Moen 1998).

Utskilling av en vindermild (termisk) underseksjon
O3tav O3 (Moen 1998) ytterst pa kysten, karakterisert
ved forekomst av plantearter som for eksempel
purpurlyng (Erica cinerea), til forskjell fra en humid
(fuktighetsbetinget, indre og heyereliggende)
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Fig. 10. Bioklimatiske seksjoner pa Svalbard. Sonene er definert i Tabell
BH#2. Kartet er utarbeidet av Arve Elvebakk.

underseksjon, O3h, er ikke viderefort i NiN. Bakkestuen
et al. (2008) viser at oppdelingen pa O3t og O3h

ikke er basert pa de samme kriteriene som de ovrige
trinnene, og derfor ber frikobles fra den bioklimatiske
seksjonsgkoklinen. Variasjonen som ligger til grunn for
O3t oppfattes i NiN som si lite viktig at ekspertgruppa
har valgt ikke 4 la den komme til uttrykk som noen egen
regional gkoklin.

Variabeltype

BH er i utgangspunktet en kontinuerlig variabel, som

i NiN vil bli trinndelt og oppfattet som en ordnet
faktorvariabel av typen envalgsfaktor med obligatorisk
avkryssing (ethvert punkt pa den norske landjorda har
en entydig plassering langs okoklinen); OEG (se NiN
BD 2: D6f).. Den vil imidlertid sannsynligvis etter hvert
i storre grad bli registrert pa en trinnles skala (trinnlese
seksjonsmodeller; Bakkestuen et al. 2008; se Artikel 25 i
Vedlegget).

Relevant skala

Som vist av Bakkestuen et al. (2008), representerer
seksjonene (trinn langs BH) en variasjon pd mye grovere
skala enn sonene (trinn langs BS), som passer godt med
intensjonen i NiN om at regioninndelingen primert skal
adressere 10 km linear opplesning, pikselstorrelse 4 km?
og kartleggbarhet i méilestokken 1:1 000 000 (NiN BD 2:
E5b).

Relasjon til andre gkokliner

Det finnes variasjon i miljeforhold og artssammensetning
pa finere skala enn den regionale (lokale basisgkokliner;
se NiN BD 4: Tabell 1), som noen grad er relatert til

de samme miljofaktorene som den regionale gkoklinen
BH. Serlig gjelder dette de lokale basisgkoklinene

i vanngruppa (kategori 1¢; se NiN BD 4: B1) som
reflekterer en type vanntilgang som er sterke influert av
det ridende nedber- og temperaturklimaet pa et gitt

sted. De viktigste av disse er utterkingsfare (UF) og
luftfuktighet (LU). For begge disse ekoklinene finner vi
en betydelig okning i arealdekningen av terreste trinn
mot kontinentale seksjoner (og omvendt, en okning i
arealdekning av fuktigste trinn, mot oseaniske/humide
seksjoner; Nordhagen 1943, R. Qkland & Bendiksen
1985). Ogsa de lokale basisekoklinene sngdekkebetinget
vekstsesongreduksjon (SV), frostvirkning pd marka (FM),
snedekkestabilitet (SS) og ras- og skredhyppighet (RS)

er relatert yil BH fordi snemengden (og dermed ogsd
arealdekningen av snedekning med ulik varighet) varierer
regionalt (SV), fordi kontinentale omrider med lite
snodekke ogsa er langt sterkere utsatt for frostinntengning
i bakken (FM), fordi arealdekningen av omrider

med ustabilt snedekke gker sterkt mot kontinentake

!
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omrader der snomengdene er lave (SS) og fordi ras- og
skredhyppigheten generelt gker med okende smgmengder
(RS).

Lokalt sammenfall mellom BH og BS er droftet under
BS (se 'Relasjon til andre gkokliner’).

Drofting av, og kommentarer til sentrale
begreper

Seksjonsbegrepet, slik det vil bli brukt i NiN for

trinn langs den bioklimatiske seksjonsgradienten, tar
utgangspunke i definisjonen av vegetasjonsseksjoner

hos Ahti et al. (1968); ’ideal vegetation sections are the
parts of vegetation zones that are distinguishable by
those characters of the vegetation that are caused by the
oceanity versus continentality of the climate’. Moen
(1998) modifiserer seksjonsbegrepet ved a fokusere pa
variasjon langs seksjonsgradienten som en hovedgradient
i seg sjol, ikke bare som deler av sonegradienten. I NiN,
hvor fokuset er pé variasjon i artssammensetning og de
komplekse miljofaktorene som gir opphav til denne
variasjonen, vil seksjonsgradienten bli beskrevet som en
gkoklin, det vil si med fokus bade pa biotisk og abitotisk

variasjon.

Karakterisering av trinnene

Trinnene langs BH-gkoklinen kan karakteriseres ved en
kombinasjon av kriterier basert pa malbare klimafaktorer,
hvorav de viktigste er vintertemperatur, nedber, avstand
fra kysten og snodekkevarighet [Bakkestuen et al. (2008);
se ogsa Tuhkanen (1980, 1984) og Moen (1998)]. BH-
okoklinen er imidlertid ikke si sterke relatert til hver
enkelt av disse klimafaktorene som BS-gkoklinen er til
vekstsesonglengde og varmesum, og trinnene er derfor
vanskeligere & karakterisere klimatisk.

Humiditet (klimatisk fuktighet) er en funksjon
bide av temperatur og nedber. Dette kan illustreres
ved den geografiske fordelingen av nedberoverskuddet,
som er et mil pd humiditeten; nedbgroverskuddet er
lik drsmiddelnedberen minus evapotranspirasjonen
(den samlete fordampningen fra en dpen vannflate i
lopet av en tidsperiode, som i likhet med nedberen
males i mm). Evapotranspiraspirasjonen avtar med
avtakende temperatur. Derfor gker ogsd humiditeten
med avtakende temperatur, gitt samme nedbermengde.
Dette forklarer at et omréide pa Spitsbergen som mottar
200 mm nedber i dret kan ha et moderat humid klima
(og plasseres i overgangsseksjonen OC), mens et omrade
i tropene som mottar 200 mm nedber vil ha et sterke
nedberunderskudd og vare orken (seksjon C3). Tamms
humiditetsindeks H (Tamm 1954) er ett uttrykk for
beregnet nedbgroverskudd.

Det er ikke full overensstemmelse mellom hygrisk
(fuktighetsrelatert) og termisk (temperatur- og
varmerelatert) variasjon. Dette gjor det vanskelig &
definere et entydig kriteriesett som kan legges til grunn
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for trinninndeling. I NiN folger vi Moen (1998) og legger
hovedvekten pé hygriske kriterier, mens termiske kriterier
(vintermildhet, sommertorke) blir tillagt mindre vekt.

En utfyllende karakteristikk av de bioklimatiske
seksjonene tilpasset NiN er under utarbeidelse. Typiske
eksempler pa naturtyper pa gkosystem-niva naer
endepunktene for den regionale seksjonsgkoklinen er vist
i Fig. 11-12.

Sammenlikning av trinndeling i NiN med trinn i
andre arbeider

NiN videreforer standard begrepsapparat for
bioklimatiske seksjoner i bruk i Norge i dag;
vegetasjonsseksjonene i "Nasjonalatlas for Norge:
Vegetasjon’ (Moen 1998). De seks trinnene langs BH
som forekommer innenfor det omradet NiN skal

dekke, utspenner hele den variasjonen som forekommer
langs denne gkoklinen pé global skala, bortsett fra det
mest kontinentale trinnen (C3), som er begrenset til
orkenstrek, forst og fremst i de torre klimasonene péd hver
side av ekvator (se Moen 1998: Fig. 86 for verdenskart
over seksjonsfordeling).

rtyp rrNorge Bokgrunnsdoku‘me t 8 versjon
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Drefting av andre temaer med relevans for BH
Sammenlikning mellom vegetasjonsseksjoner og regionale
kompleksgradienter identifisert ved ordinasjonsanalyse
(PCA-Norge). Generelt om PCA-Norge, se Artikkel 25 i
vedlegget.

Begrepet boreal regnskog. Dette begrepet har vert mye
benyttet i forvaltningssammenheng de siste 10-15 drene,
fordi skogsmark i klart eller sterkt oseaniske seksjoner i
boreale soner har en rekke karakteriserende fellestrekk
(Holien & Tonsberg 1996); bade artssammensetning
(forst og fremst en frodig epifyttisk lavflora) og ved
forekomst av enkeltarter (forst og fremst lavarter) med
en nordvestlig utbredelse i Norge. Forekomsten av
typiske 'boreale regnskogsarter’ begrenser seg imidlertid
ikke til skogsmark i det boreale regnskogsomradet,
mange arter har ogsa forekomster pd bergvegger, i urer
etc. (G. Gaarder, pers. obs.) Dette indikerer at det
ikke nedvendigvis er skogsmark eller 4pen mark som
er utslagsgivende, men at luftfuktigheten er sé stabilt
hey at utterkingsfelsomme arter kan overleve over lang
tid. Ekspertgruppa for NiN tror at forekomst av boreal
regnskog i Norge er tilfredsstillende karakterisert ved
en kombinasjon av de to regionale gkoklinene BS og
BH, men mener samtidig at det er behov for ytterligere

Fig. 11. Fastmarksskogsmark i ytterpunktene langs den bioklimatiske seksjonsgradienten pa det norske fastlandet. (a) Apen smibregne-fuktskogsmark dominert
av smortelg (Oreopteris limbosperma); et karakteristisk innslag i den sterkt oseaniske seksjonen (Otterstadstelen, Modalen, Hordaland). (b) Apen furudominert
kalklagurtskogsmark. Det svaert sparsomme karplanteinnslaget i undervegetasjonen, gir skogsmarka i den svakt kontinentale seksjonen et karakreristisk 'tort preg’
(Valbjer, Viga, Oppland). Foto: Rune Halvorsen.
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Fig. 12. Kulturmark i ytterpunktene langs den bioklimatiske
seksjonsgradienten pd det norske fastlandet. (a) Kystlynghei er typisk for

den sterkt oseaniske seksjonen. Bildet viser ekstremt basefattig fukthei pd
Forehjelmo (Hjelme, @ygarden, Hordaland), dominert av rosslyng (Calluna
vulgaris) og med rikelig innslag av bjennskjegg (Trichophorum cespitosum)
og klokkelyng (Erica treralix). (b) Torre beitebakker, gjerne med spredte
cinerbusker som pa dette bildet fra Snerle i Vigd (Oppland), er typisk for den
svakt kontinentale seksjonen. Bildet viser kalkligurt-beitemark, en naturtype
som inneholder mange rodlistearter. Foto: Rune Halvorsen.

analyse av hvordan lokaliteter med ’regnskogskvaliteter’
fordeler seg langs de to regionale okoklinene. Dette

kan analyseres ved 4 se hvordan lokaliteter med og uten
regnskogskvaliteter fordeler seg langs trinnlose sone- og

seksjonsmodeller (se Artikkel 25; vedlegg 1).

Vurdering av kunnskapsgrunnlaget
Bioklimatiske seksjoner var ikke et selvstendig

fokus i Norge for pa slutten av 1980- og

begynnelsen av 1990-tallet (Moen &

Odland 1993). Seksjonsinndelingen hos

Moen (1998) er en konsensusinndeling basert forst og
fremst pa botaniske kriterier. Studier, for eksempel av
karplantearters utbredelse i Norge med multivariate
metoider (ordinasjonsmetoder) framholder denne
som den nest viktigste regionale pkoklinen etter
seksjonspkoklinen (Pedersen 1990, Myklestad 1993),

mens ordinasjonsanalyse av relevante miljgvariabler
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(PCA-Norge’; Bakkestuen et al. (2008), se Artikkel

25: Fig. 1 i Vedlegg 1) viser at seksjonsgkoklinen fanger
opp ett storre spenn i miljovariasjon i seg sjol enn den
bioklimatiske sonegradienten. Det er imidlertid effekten
pa artssammensetningen som avgjer hvor viktig en
gkoklin er (NiN BD 2: C2 punkt 1), og sonegkoklinen
anses derfor likevel 4 veere viktigere enn seksjonspkoklinen
i Norge.

Fordi seksjonsbegrepet er relativt nytt i biogeografisk
sammenheng, finnes ingen samlet oversikt over arters
eller naturtypers fordeling eller variasjonsmenstre langs
seksjonspkoklinen. Moen (1998) inneholder imidlertid
fyldige karakteristikker av plantedekket i alle soner pa
det norske fastlandet. P4 artsnivé kan informasjon om
arters fordeling langs denne gkoklinen til en viss grad
trekkes ut av oversikter over arter med vestlig kontra
ostlig/nordestlig utbredelsestyngdepunkt i Fennoskandia
(jf. R. Qkland 1989, Dahl 1998). Pastanden om at
kunnskapsmanglene om viktige detaljer i den regionale
variasjonen i artssammensetning i norsk natur er store,
serlig for andre organismegrupper enn karplanter (jf.
gkoklinen BS), gjelder derfor ogsd for BH.

Spesifikke viktige kunnskapsmangler kan
oppsummeres slik:

(BH1) Det er behov for ny vurdering av om den klart
kontinentale sonen (C2) finnes pé det norske fastlandet
(se Artikkel 25; Vedlegg 1).

(BH2) Til stette for seksjonsinndeling av Svalbard,
er det behov for en analyse av regional miljgvariasjon pa
Svalbard etter menster av ’PCA-Norge’ (Bakkestuen et al.
2008).

(BH3) Forbedret trinnles seksjonsinndeling ved
PCA-ordinasjon av miljevariabler basert pa et fullt sett av
observasjonsenheter pa 1-km? (eller 4-km?) (se Artikkel
25; Vedlegg 1).

(BH4) Det er behov for mer kunnskap om regional
variasjon i artssammensetning relatert til BH for en rekke
organismegrupper.

(BH5) Det er behov for 4 relatere forekomst av
kvaliteter (arter og artssammensetning) typisk for ’boreal
regnskog’ til plassering langs de biokllimatiske sone- og
seksjonsekoklinene. Dette kan for eksempel gjores ved
& se pa plasseringen av lokaliteter med og uten slike
kvaliteter langs trinnlgse sone- og seksjonsmodeller (se

Artikkel 25; vedlegg 1).
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C Regional variasjon i marine
systemer

Marine systemer er kontinerlige, med helt andre
forutsetninger for spredning av organismer enn

pa land, der det finnes svart mange ulike typer
spredningsbarrierer. Ikke minst er dette tilfellet for
ferskvannsforekomster, som ligger som adskilte gyer og
linjer i en matrix av fastmark. Det er derfor naturlig at
det har vert mindre fokus pa bioklimatisk variasjon og
regioninndeling for havomridene enn for landomradene.
Likevel er det (naturligvis) betydelig variasjon i arters
utbredelsesmenstre ogsd i marine omréider (se f.eks.
Brattegard & Holthe 1997), relatert blant annet til
temperatur, salinitet og tidevannsamplitude (Moy et

al. 2003). Havomréidene har en dpenbar variasjon fra
sor mot nord relatert til temperatur, som er mer eller
mindre parallell til den bioklimatiske soneskoklinen

i landsystemer. Langs denne gradienten varierer ogsd
tidevannsamplituden systematisk (NiN BD 3: Artikkel
3). I NiN har vi valgt 4 legge Moy et al. (2003) sin
marine gkoregioninndeling for Vannrammedirektivet
til grunn for inndeling av kystnart vann relatert til
temperatur. Denne inndelingen er resultatet av et
konsensusarbeid i det marine forskningsmiljeet. De
store linjene av regional-skala variasjon i havomridene
kommer imidlertid til uttrykk fjennom en inndeling i
vannmasser (Sztre 2004), som fanger opp variasjon i
salinitet og temperatur, til dels ogsa variasjon relatert til
dyp. Vannmassetypeinndelingen blir derfor den regionale
hovedgkoklinen for marine systemer.

Ingen av de to marine regionale pkoklinene har en
klar relasjon til makroklimafaktorer, og de tilfredsstiller
derfor ikke fullt ut definisjonen av regional gkoklin
(NiN DB 2: Vedlegg); ’parallell, mer eller mindre gradvis
variasjon i artssammensetning og makroklimafaktorer
(bioklimatisk variasjon) pa en grov skala.” I motsetning til
de to regionale gkoklinene pa land (og i ferskvann), kan
de derfor like gjerne ses pd som asonal regional variasjon

(se kapittel A og NiN BD 2: D3k).

C1 MT - Marine vannmassetyper

Generell karakteristikk av MT

Havet utgjor én sammenhengende vannforekomst,

som pa grunn av komplekse stromningsforhold i
realiteten imidlertid bestar av mer eller mindre adskilte
vannstremmer som kan karakteriseres ved sin geografiske
forekomst (i tre dimensjoner, ogsa med hensyn til dyp) og
sine fysiske og kjemiske egenskaper (sirkulasjonsmenstre,
temperatur- og salinitetsvariasjon). Disse vannstremmene
har til dels ulik artssammensetning og utgjor séledes, i
hvert fall med hensyn til skalaen som denne variasjonen
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opptrer pa, en parallell til den bioklimatiske pkoklinale
variasjonen pi land. @koklinen marine vannmassetyper
(MT) bestér imidlertid av typer (trinn) som ikke kan
ordnes langs en enkelt gradient og den stir dermed

i en mellomstilling mellom en regional gkoklin og

asonal regional variasjon. Vannmassene har utstrekning

i tre dimensjoner, og er dynamiske i den forstand at
grensesonene mellom tilgrensende vannmasser ikke ligger
fast.

Relevant naturtypeniva der MT inngar i
beskrivelsessystemet
MT er relevant for beskrivelse av regional variasjon pa

alle naturtypenivéer fra livsmedium (gkosystemdel) til
landskap (se NiN BD 2: D5e og NiN BD 2: Fig. 61).

@koklinuttrykk og trinndeling
Vannmassetypeinndelingen i NiN bestér av ett
gkoklinuttrykk og er relevant for alle de marine
omradene som NiN omfatter. Basert pa data fra
Havforskningsinstituttets programmer (se ogsd Setre
2004), er seks vannmassetyper skilt ut (Tabell 5).
Vannmassetypene ikke er naturlig ordnet langs en
gradient; de skiller seg i stedet med hensyn til et sett av
viktige egenskaper.

Tabell 5. Vannmassetyper (MT). For karakterisering av avnnmassetypene, se
Tabell 6.

Kommentar

Trinn  Begrep

Y6 arktisk vann
Y5 norskehavsdypvann

Y4 arktisk intermedizrt vann,
inkludert arktisk bunnvann

Y3 atlantisk vann omfatter ogsi dypere vannmasser i

fjorder

omfatter ogsd middels vann pa

middels dyp i fjorder

Y2 kystvann

Y1 grunt fjordvann

Variabeltype

MT gjenspeiler en naturlig inndeling i mer eller mindre
godt fysisk adskilte vannmassetyper som ikke lar seg
ordne langs en enkel gradient eller gkoklin. MT er
derfor en ikke ordnet, naturlig trinndelt, faktorvariabel
(6 trinn). Siden et hvert punkt (i tre dinensjoner) til

et gitt tidspunke lar seg plassere til vannmassetype, er
MT en ikke ordnet faktorvariabel med obligatorisk
envalgsavkryssing; FEG (se NiN BD 2: F3).

Relevant skala

Vannmassetypene har en horisontal utbredelse som passer
med intensjonen i NiN om at regioninndelingen primert
skal adressere 10 km linezr opplesning, pikselstorrelse 4
km? og kartleggbarhet i milestokken 1:1 000 000 (NiN
BD 2: E5b). Langs dybdegradienten vil imidlertid flere
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vannmassetyper kunne ligge lagvis over hverandre, liksom
bioklimatiske soner pa land utgjor hoydebelter med ca.
300 meters utstrekning.

Relasjoner til andre gkokliner

Skillet mellom vannmassetypene grunt fjordvann

(Y1) og kystvann (Y2) gjenspeiler variasjon i

salinitet (den lokale basisgkoklinen SA), mens skillet
mellom atlantisk vann, arktisk intermedizrt vann

og norskehavsdypvann er relatert til dyp og dermed
ogsa til den lokale basisgkoklinen DL (dybderelatert
lyssvekking i vann). Ekspertgruppa har valgt ikke & legge
dyp som sidan til grunn for sin regionale inndeling

av saltvannspkosystemer, fordi dybdereatert variasjon
kommer tilfredsstillende til uttrykk gjennom inndelingen
i vannmassetyper (med gitte fysiske, kjemiske og
biologiske egenskaper, og geografisk utbredelse i tre
dimensjoner).

Den regionale gkoklinen MS (regional variasjon i
havet relatert til varme) er (i utgangspunktet) bare tenkt
4 veere relevant for vannmassetypene grunt fjordvann
(Y1) og kystvann (Y2); se ogsd Moy et al. (2003). For
hver av de andre vannmassetypene fanges forelopig
ikke temperaturvariasjon (fra ser til nord) opp av noen
regional gkoklin.

Drofting av, og kommentarer til sentrale
begreper

Vannmasse er et vel innarbeidet maringkologisk begrep
(jf. Seetre 2004).

Karakterisering av trinnene
Tabell 6 oppsummerer de viktigste fysiske og kjemiske
egenskapene ved de ulike vannmassetypene, og deres

dybdefordeling.

Tabell 6. Karakterisering av norske marine vannmasser

Vannmasse Saltholdighet (%0) Temperatur ~ Dyp

O
grunt fjordvann (Y1) <18 variabel 0-20(=50)
kystvann (Y2) 18-34,5 variabel 0-200
atlantisk vann (Y3) > 35,0 >8i 0/100-600

Norskehavet,

avtar mot

nord
arktisk intermedizrt ca. 34,8 (opp 0-8, avtar 400-800,
vann, inkludert arktisk til 35,2 i arktisk mot nord pd mindre
bunnvann (Y4) bunnvann) og kan vere  dyp (til 250

ned til —1,8 m?) i Arktis

i arktisk

bunnvann
norskehavsdypvann (Y5) ca. 34,9 <0 > 600
arktisk vann (Y6) < 34,2 ioverflata, —1—+3, men 0-100 (?)

34,2-34,8 pa med arstids-
storre dyp variasjon,
avtar med
okende dyp
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Vannmassetypene Y1 grunt fjordvann og Y2
kystvann er begrenset til kystnzre omrader (Fig. 13),
det vil forst og fremst si omradene innenfor og ner
grunnlinja (linja mellom de ytterste skjer og eyer langs
kysten). Fordi vannmassetypene Y1 og Y2 er definert pa
grunnlag av salinitet, vil det i dype fjorder pa grunn av
sirkulasjonsmenstrene der finnes en vertikal variasjon
i vannmassetype. Dette illustreres aller tydeligst av
vannmassefordelingen i Sognefjorden, som med sine 1308
meter er Norges dypeste fjord. Beskrivelsen av den faste
hydrografiske mélestasjonen Sognesjoen nord for gya
Hille (Eivindvik i Gulen, Sogn og Fjordane), der fjorden
er ca. 400 m dyp (http://data.nodc.no/stasjoner/dato.
php?stid=5867&year=2008), forklarer sammenhengene
(stasjonen ligger ca. 20 km innenfor fjordutlgpet og
terskeldypet ved utlopet av Sognefjorden er 200 m):
’Siden stasjonen ligger i skjeringen mellom fjorden og
Nordsjeen, influeres den bide av fjordvann i de overste
vannlagene, kystvann dypere ned og atlantisk vann i de
dypere lagene. De gvre vannlagene pa denne stasjonen
varierer endel gjennom sesongen og fra ér til &r [typisk
for grunt fjordvann]. Sesongvariasjonene henger sammen
med oppvarming av vannmassene gjennom sommeren
og varierende ferskvannsavrenning og nedber. Typisk
vil overflatetemperaturen vere lav om vinteren (-5 °C)
og hgy om sommeren/hgsten (-18 °C).Saltholdigheten
varierer motsatt, med heyeste verdier om vinteren og
ferskere om sommeren. Under ca. 150 meters dyp
er vannmassene av atlantisk opprinnelse og varierer
forholdsvis lite. Aret rundt er temperaturen her omkring
7 °C og saltholdigheten rundt 35.

I de store havomridene, utenfor kontinentalsokkelen
(Fig. 14), for eksempel ved Fargyene (Fig. 15) ligger

— & krlank vaen
e ilusik varn

* Kyt wnn

E.'!-'{'!- I
Fig. 13. Fordeling av viktige vannmassetyper (havstrammer) og dybdeforhold
i marine farvann utenfor Norge. Kilde: MAREANO/Havforskningsinsituttet,

WWww.mareano.no.
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Fig. 15 Lagdeling av vannmasser illustrert ved et vertikalprofil fra sgrvest

mot nordest gjennom Fargybanken og Fergyplatict. atlantisk vann, arktisk
intermediert vann og norskehavsdypvann er vist med henholdsvis hvit, lys gra
og gra skravur. Fra Hansen et al. (1998).

atlantisk vann, arktisk intermediart dypvann og
norskehavsdypvann lagvis, skilt av mer eller mindre
skarpe temperatursprangsjikt (termokliner).

Sammenlikning av trinndeling i NiN med trinn i
andre arbeider

Grensa mellom grunt fjordvann og kystvann, er noe
omdiskutert. Det er tradisjon i Norge for 4 trekke

grensa mellom grunt fjordvann og kystvann ved 24 ppt,
svarende til tradisjonen i Norge for & definere vann med
salinitet < 24 som brakkvann (Moy et al. 2003). Moy

et al. (2003) framholder imidlertid at det ikke finnes
gode grunner for & velge denne grensa framfor grensa
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Fig. 14. Grove trekk i dybdeforhold
og bunnrelieff i norske marine
farvann, med detaljbilde av omradene
utenfor Midt-Norge til hoyre. Kilde:
MAREANO/Havforskningsinsituttet,
WWW.mareano.no.

mellom mesohalint vann (gkoklinen saltholdighet, SA,
trinn 3) og polyhalint vann (trinn 4) ved 18 ppt som
grense mellom brakt og salt vann, og bruker derfor
trinnene 2-5 langs salinitetsgradienten, inkludert

grensa mellom mesohalint og polyhalint vann ved 18

ppt (se NiN BD 4: D3) til a dele kystvann i fire typer

pa grunnlag av salinitet. I lys av dette ber det droftes
hvorvidt grunt fjordvann i det hele tatt burde skilles ut
som egen vanntype, eller om variasjonen i salinitet burde
sees pa som en egenskap ved kystvannet, slik som i EUs
vannrammedirektiv og slik Moy et al. (2003) legger opp
til. I NiN har vi tentativt valgt 4 skille grunt fjordvann og
kystvann pa vannmasseniva, men folge den internasjonale
trinndelingen av salinitetsokoklinen slik at grensa mellom
disse vannmassetypene trekkes ved 18 ppt.

Vurdering av kunnskapsgrunnlaget

Inndelingen i vannmassetyper er basert pa

omfattende oseanografiske undersekelser 2

gjennom over 100 ar, og vannmassetypenes

fysiografiske karakeeristikk er derfor godt

undersgkt. Det er imidlertid fortsatt kunnskapsmangler

om fordelingen av ulike organismer pd vannmassetypene,

og kunnskapsmanglene oker med gkende dyp og med

avtakende kommersiell verdi av de aktuelle organismene.
(MT1) Det er behov for mer kunnskap om hvordan

ulike organismer fordeler seg pd vannmassetyper.

C2 MS - Variasjon i marine
systemer relatert til varme (marin
okoregioninndeling)

Generell karakteristikk av M$S

Innenfor de enkelte vannmassetypene, forst og fremst
kystvannsstremmen langs norskekysten, finnes betydelig
variasjon fra ser til nord relatert til overflatetemperatur
(og til dels ogsa til tidevannsamplitude, lysinnstriling og
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daglengde), som gjenspeiler seg i utbredelsesmonstre for
flere organismegrupper (makroalger, planktoniske alger
og evertebratfaunaen). En tilsvarende variasjon kommer
ogsé til uttrykk i fjordvannsforekomstene. @koklinen
MS fanger opp variasjonen i marine kystnare systemer
relatert til varme, og er en parallell til den bioklimatiske
sonegkoklinen (BS) for landsystemene. I NiN er
okoklinen, som en tentativ og forelopig losning, firedelt i
trid med inndelingen i fire marine gkoregioner hos Moy
et al. (2003).

Relevant naturtypeniva der MS inngar i
beskrivelsessystemet

MS er relevant for beskrivelse av regional variasjon pa
alle naturtypenivéer fra livsmedium (gkosystemdel) til
landskap (se NiN BD 2: D5e og NiN BD 2: Fig. 61)
innenfor vannmassetypene grunt fjordvann og kystvann

(se Tabell 6).

@koklinuttrykk og trinndeling
Vannmassetypeinndelingen i NiN bestér av ett
ekoklinuttrykk og er relevant for grunt fjordvann og
kystvann (se okoklinen MT) i hele omriddet som NiN
omfatter.

En inndeling av kyst- og fjordvann pa grunnlag av
artssammensetning og vannegenskaper i overflatelaget ma
gjores som et kompromiss mellom en rekke kryssende
hensyn [se Moy et al. (2003) for inngiende drefting].
Moy et al. (2003) sin inndeling i fire okoregioner
(Tabell 7, Fig. 16) tar forst og fremst utgangspunke i
biogeografiske kriterier [Moy et al. (2003) karakteriserer
gkoregionene som biogeografiske regioner]. Inndelingen
i marine ekoregioner er en konsensuslgsning
mellom en rekke kryssende hensyn (se "Vurdering av
kunnskapsgrunnlaget’).

Tabell 7. Inndeling i marine gkoregioner (variasjon i marine systemer relatert

til varme — MT).

Trinn  Begrep Kommentar

4 Barentshavet

3 Norskehavet  grense mot Barentshavet satt ved Loppa
2 Nordsjeen grense mot Norskehavet satt ved Stad

1 Skagerrak grense mot Nordsjoen satt ved Lista

Det er behov for mer kunnskap om den komplekse
samvariasjonen i miljeforhold som ligger til grunn
for MS, og en vurdering av om det ville vaere mer
hensiktsmessig med en inndeling som var relatert til
eksplisict mélbare regionale miljefaktorer som, i likhet
med BS og BH for landsystemer, kan modelleres trinnlost
som en funksjon av mélbare regionale miljofaktorer (se
Artikkel 25 i vedlegget). Slik som MT er definert na pa
grunnlag av biogeografiske kriterier 7 seg sjo/ uten eksplisitt
referanse til variasjon langs en tydelig regional kompleks

1 I -
N!fur‘ryper i Norge Bokgrunﬁsdokumeh# 8 versjon O.]i

¥

Barensthavet
sub arkisk pravins

Fig. 16. Inndeling av kystvann og grunt fjordvann i 4 gkoregioner (etter
Moy et al. 2003). Overgangssoner der ulike kriterier ville resultere i ulike
inndelinger, er markert som rosa soner.

miljegradient, har MT ogsa karakter av asonal regional
variasjon (se NiN BD 2: D3k).

Variabeltype

MS gjenspeiler variasjon forst og fremst relatert til
temperatur, som er en kontinuerlig variabel, men slik

MS na er trinndelt kan trinnene langs okoklinen ikke
karakteriseres pa grunnlag av enkle malbare fysisk/
kjemiske faktorer. Inndelingen av MS i fire marine
okoregioner star derfor i en mellomstilling mellom en
ordnet og en ikke ordnet faktorvariabel. Vi har, tentativt,
valgt & betrakte MS som en ordnet faktorvariabel med
obligatorisk envalgsavkryssing; OE4 (se NiN BD 2: D6f).

Relevant skala

Inndelingen i marine ekoregioner adresserer variasjon i
horisontalplanet, og ekoregionene er store og geografisk
skilte pa en romlig skala som er mye storre enn
minstekravet i NiN om at regioninndelingen primert skal
adressere 10 km liner opplesning, pikselstorrelse 4 km?
og kartleggbarhet i malestokken 1:1 000 000 (NiN BD 2:
E5b).
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Fig. 17 Havvannets overflatetemperatur, malt 30. november 2006
(kilde: DNMI).

Relasjon til andre gkokliner

Det er en viss variasjon i salinitet (SA) og i grove trekk
med hensyn til vannets bevegelsesenergi (okoklinen BE)
mellom Skagerrak og de ovrige skoregionene; ellers finner
variasjonen langs MS sted pd en s grov skala at gkoklinen
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ikke er relatert il lokale basisokokliner.

Qkoregioninndelingen (og MS slik den er definert
her) adresserer variasjon innenfor kystvann. Men ogséd
innenfor de andre vannmassetypene finnes det en
temperaturbetinget variasjon fra ser til nord. En utvidelse
av gyldighetsomradet for MS til ogsa omfatte andre
vannmassetyper ber derfor vurderes.

Karakterisering av trinnene

Grenseoppgangen mellom gkoregionene er forst og fremst
basert pa biogeografiske kriterier, spesielt utbredelsen av
makroalger og evertebrater (Brattegard & Holthe 1997).
Men okoregioninndelingen fanger ogsi opp variasjon
(og skarpe overgangssoner) pé regional skala mellom
omrader med ulike fysisk/kjemiske vannegenskaper. De
ulike (mulige) kriteriesettene vil imidlertid resultere i

én konsistent inndeling i regioner, men stotter til dels
opp under ulike regionavgrensninger (se Fig. 17). Tabell
8 oppsummerer viktige okoregiongrensekriterier pa
grunnlag av drefting i Moy et al. (2003).

Sammenlikning av trinndeling i NiN med frinn i

andre arbeider

Brattegard & Holthe (1997) deler norskekysten inn i tre
’klimatisk biogeografiske sub-provinser’ innenfor ‘den
nordest-atlantiske boreale region’; Skagerrak, Vest-Norge
og Finnmark. Den foreliggende inndelingen av MS i fire
okoregioner folger Moy et al. (2003) og innebarer en
videre oppdeling av den vestnorske ’subprovinsen’ hos

Brattegard & Holthe (1997).

Vurdering av kunnskapsgrunnlaget

Inndelingen av MS i fire marine gkoregioner er

2

en biogeografisk ekspertinndeling, resultatet av
et kompromiss som veier utbredelsesmenstrene

til noen viktige artsgrupper opp mot hverandre.

Tabell 8. Kriterier for avgrensning av marine gkoregioner, og hvilken geografisk avgrensning av sonene som de indikerer.

Kriterium 1-2 2-3 3-4
Skagerrak—Nordsjoen Nordsjoen—Norskehavet Norskehavet—Barentshavet
Tidevannsamplitude astronomisk middel tidevannsforskjell = ca.  astronomisk middel tidevannsforskjell =1 —

0.5 m

Innflytelse av atlantisk vann  sterre i 2 enn i 1, men ingen skarpe
grenser; tilforsel av ferskvann fra elver
og vann med lav salinitet til 1 gjor
arstemperaturamplituden storre og

saliniteten lavere enn i 2

Planteplankton hyppige og kraftige planktonoppblomstringer
(forekommer inn i 2 nord til Bergen)

Makroalger mange arter har utbredelsesgrense mot sor og
sorost i omridet Lindesnes—Lista

Evertebrater Egersund-omradet angis som viktig

grensesone for mange arters utbredelse

m (ikke spring-situasjonen; for hvilken en
forskjell pi 1 m finner sted omtrent ved

Marstein fyr sor for Bergen; se NiN BD 6:

Artikkel 3)

storre i 3 enn i 2; svel
artssammensetningen som de fysiske/
kjemiske vannegenskapene viser at
innflytelsen av atlantisk vann er sterkest

i 3 ved Storegga utenfor Merekysten
(hoyere temperatur enn i 2 lenger sor) og
utenfor Lofoten og Vesteralen

en del arter som er srlig sterke knyttet
til atlantisk vann forekommer pi More-
kysten men mangler lenger sor

storre i 3 enn i 4

Vesterdlen er sorgrense for en subarktisk

algeflora

Loppa angis som viktig grensesone for
mange arters utbredelse

28
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Relasjonene til viktige miljogradienter er ikke helt

klare; en viktig grunn til dette er at variasjonen fra ser

til nord langs kysten er kompleks og er betinget av flere
miljefaktorer som bare delvis samvarierer (temperatur,
salinitet, tidevannsamplitude) i rom og tid. Graden av
drstidsvariasjon er for eksempel ogsé en viktig faktor som
skiller Skagerrak fra de andre gkoregionene.

Kunnskapsmanglene er betydelige, og kan
oppsummeres i felgende punkter:

(MS1) Det er behov for en objektivisert analyse
(ordinasjonsanalyse med tolkning) av utbredelsesmonstre
for ulike organismegrupper langs norskekysten.

(MS2) Det er behov for en analyse av regional
miljevariasjon i kyst- og fjordvannegenskaper
(overflatevann) etter menster av 'PCA-Norge’
(Bakkestuen et al. 2008). I en slik analyse ma ogsd graden
av arstidsvariasjon trekkes inn.

(MS3) Det ma vurderes om en inndeling av
temperaturrelatert variasjon i marine systemer skal utvides
til ogsd & omfatte andre vannmassetyper enn kyst- og
fjordvann.
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Ok

Medlemmer av ekspertgruppa for NiN som ikke star
pa forfatterlista takkes for konstruktivt samarbeid og
nytttige diskusjoner. Vegar Bakkestuen takkes for mange
konstruktive diskusjoner, ikke minst pa bakgrunn av

"PCA-Norge’.
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Vedlegg 1

Tillegg til NiN BD 6: Artikkel 25
PCA-Norge - trinnlgs sone- og
seksjonsinndeling for det norske
fastlandet ved ordinasjon av 54
miljgvariabler

Vegar Bakkestuen, Lars Erikstad og Rune Halvorsen

Béde for det norske fastlandet og for de arktiske
omradene er den gjeldende bioklimatiske sonenndelingen
(Moen 1998, Elvebakk 2005) resultatet av samlet
ekspertvurdering av en lang rekke biogeografiske og
klimatiske kriterier. Uten faste kriterier for hva en sone
skal veere, finnes det ingen objektiv sann soneavgrensning.
Som et bidrag til en mer objektivisert beskrivelse av
variasjonen pé regional skala, har Bakkestuen et al. (2008)
foretatt en analyse basert pd 54 kartfestete variabler (for
det meste rasterdata’ eller punktobservasjoner) som
beskriver biogeoklimatisk variasjon i Norge (PCA-
Norge)); temperatur, nedber, humiditet og innstraling
(beregnet pa grunnlag av terrengvariabler). ’PCA-Norge’
adresserer samvariasjonen mellom variablene, hvilke
regionale kompleksgradienter de danner og graden av
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sammenfall mellom komplekse miljogradienter som er
ekstrahert med numeriske metoder og ekspertinndelingen
i vegetasjonssoner og seksjoner (Moen 1998). For hver
av de 54 variablene ble GIS brukt til uttrekk av data
for ruter med storrelse 10 x 10 km (3932 ruter), 5 x 5
km (14 972 ruter) og 1 x 1 km (53 266 ruter; fire ruter
trukket tilfeldig fra hver 5 x 5 km-rute). I tillegg ble
datasett med redusert ruteantall analysert. For analyse
ble alle variablene transformert til null fordelingsskjevhet
(zero skewness; R. Okland et al. 2001) og standardisert slik
at hver variabel fir lik veke i analysen. Hovedgradienter i
datamaterialet ble for hvert ruteutvalg funnet ved PCA-
ordinasjon av hele datamatrisa (se NiN BD 2: D1d: Boks
2).

Analyseresultatene var konsistente over hele
spennvidden av rutestorrelse (oppleselighetsskala) fra
1 x 1l 10 x 10 km; de samme fire hovedgradientene
(PCA-aksene) ble funnet i alle ordinasjonene. Dette
viser at det finnes en sterk regional gradientstruktur
som i skalaintervallet 1-10 km ikke i serlig grad er
avhengig av opplesningen i analysen (rutestorrelsen). For
& eliminere en mulig effekt av mange sterkt korrelerte
variabler (serlig temperatur og innstriling), ble analysene
repetert pa et utvalg bestdende av 35 variabler. Dette
endret ikke resultatene. Alle ordinasjoner hadde en forste
akse som fanget opp variasjon langs den bioklimatiske
seksjonspkoklinen (den regionale okoklinen BH), mens

Step-less
PCA2 | zone model /
/
7 /
/
Runoff 1
errRuggleVRelRel Ekv
PI}I;lelb gll%))gTerrVar / LastSnow
Fig. 1. PCA-ordinasjon av 54 P Ptgf/f RunoffCorrPre ] // Snowdays
millgvariabler, registrert i 53 pﬁnn ar 4 /
266 1-km?2 ruterpa det norske EEOV /
fastlandet, aksene 1 (horisontal) %gpr Rdd010 Rdd001 E /
og 2. Merkelappene pa figuren R(ji%dl’i%(})‘]ul Y,
viser retningen fra origo der man PJun T / ) _ - -y
finner den storste gkningen i PMay / GeoRich - ’St ep-less
verdi for hver enkelt variabel, og PlanCurv RadHeatlndex— — .
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angitt med stipla linjer er de to RadJ i
retningene som stemmer best TMar /gladApr Conrad
mulig med klassifiseringen av / ]
ruter til vegetasjonssone og TAnn Evd:
vegetasjonsseksjon etter Moen TOct }1 P B
(1998). Projeksjonene av rutene / RadJyl
pa disse vektorene er estimater or TApr / 1
rutenes plassering langs trinnlgse GS /
seksjons- og soneskokliner. Disse %g/éay / 7
vil bli referert til som trinnlgse p / GDD |
seksjons- og sonemodeller. Etter ’ T%}lugn TIul

Bakkestuen et al. (2008): Fig. 4.
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den andre aksen fanget opp variasjon langs BS (Fig. 1).
Fig. 1 viser ogsa at for det norske fastlandet er de to
ekspertklassifiserte regionale gkoklinene, vegetasjonssoner
og vegetasjonsseksjoner, svakt korrelert med hverandre
(se begrunnelse i avsnittet 'Relasjon til andre gkokliner’
under BS).

Bakkestuen et al. (2008) viser hvordan resultatene
fra ’PCA-Norge’ kan brukes til trinnlgs angivelse av
ruters plassering langs kompleksgradienter som svarer til
gkoklinene BS og BH; de sékalte trinnlgse seksjons- og
sonemodellene (se ogsd teksten til Fig. 1).

P4 tre punkter avviker analyseresultatene til
Bakkestuen et al. (2008) fra sone- og seksjonsinndelingen
i Moen (1998):

* Moens nemorale sone representerer ikke et trinn
langs samme bioklimatiske okoklin som evrige
soner, men danner i et diagram med trinnlose
seksjons- og sonemodeller som akser en kile inn
i boreonemoral sone (Fig. 2). Den klimatiske
variasjonen innenfor den samlete boreonemorale/
nemorale sonen er imidlertid mye storre enn
innenfor hver av de tre de boreale sonene, slik at
det fra pkoklinoppdelingssynspunkt synes & vare

gode grunner for & dele denne variasjonsbredden i
to soner slik som Moen (1998) gjor. Bakkestuen et
al. (2008) foreslar at den nemorale sonen omfatter
de sommervarme kystnere omridene omkring ytre
Oslofjord og et stykke nedover serlandskysten,

i hvert fall til Aust-Agder (Fig. 2b). Videre
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utredningarbeid er pikrevet for 4 justere grensene
mellom den boreonemorale og den nemorale
sonen.
* Moens todeling av den sterkt oseaniske seksjonen
(O3) i en termisk, ytre, og en hygrisk, indre,
del, gjenspeiles ikke langs den trinnlgse
oseanitetsgkoklinen. Det viser at denne delingen
hos Moen (1998), som ogsa Moen sjol papeker,
er basert pa andre kriterier enn den gvrige
seksjonsinndelingen. I NiN-sammenheng vil
delingen i to sterkt oseaniske seksjoner ikke bli
benyttet.
* Moens seksjon C1 er i grenselandet til 4
utspenne storre variasjon langs den trinnlgse
seksjonsmodellen enn ovrige soner. Det faktum at
steppe i egentlig forstand ikke anses & forekomme
pa det norske fastlandet (NiN BD 6: Artikkel 10)
taler imidlertid imot at C2 finnes der. Det ber
imidlertid vurderes om ogsd den klart kontinentale
sonen C2 skal angis for det norske fastlandet.
Studien til Bakkestuen et al. (2008) viser at det er
mulig, med stor presisjon, 4 plassere hvert punkt pd
den norske landjorda trinnlgst langs gkokliner som er
sveert sterkt korrelert med Moens vegetasjonsseksjoner
og vegetasjonssoner (Fig. 2—5). Trinnlgse seksjons- og
sonemodeller vil kunne vare et svert nyttig hjelpemiddel
i mange sammenhenger, blant annet som et enkelt
middel for & skaffe kartdekkende grunnlagsdata for
modellering av naturtyper og arters utbredelsesmenstre
(prediksjonsmodellering; Stokland et al. 2008), men

Fig. 2. Sammenlikning mellom
ekspertklassifikasjonen til vegetasjonssoner
(Moen 1998) til venstre (a) og den trinnlgse
sonemodellen basert pA PCA-ordinasjon av 54
biogeoklimatiske variabler (Bakkestuen et al.
2008) til hoyre (b); se forklaring i teksten til
Fig. 1. De scks fargene som avlgser hverandre
fra sor til nord, for eksempel pa @stlandet,
representerer bioklimatiske soner (etter Moen
1998) fra nemoral (red) via gul (SB) og sterkt
gronn (NB) til alpine soner (LA-HA; blatt).
Fra Bakkestuen et al. (2008): Fig. 6.
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Fig. 3. Sammenlikning mellom
ekspertklassifikasjonen til vegetasjonsseksjoner
(Moen 1998) til venstre (a) og den trinnlgse
sonemodellen basert pi PCA-ordinasjon av 54
biogeoklimatiske variabler Bakkestuen et al.
2008) til hoyre (b); se forklaring i teksten til
Fig. 1. De scks fargene som avlgser hverandre
fra vest til ost, for eksempel fra Sogn og
Fjordane til indre @stlandsdaler, representerer
bioklimatiske seksjoner fra O3 (to morkeste
blafarger) via OC (lyseste blifarge) til C1(kvit)
Fra Bakkestuen et al. (2008): Fig. 5.

Step-less
Nemoral zone model

Boreonemoral
Southern boreal AR PSS R

: o Dl *.-:'.;' o 3:'-"
Middle boreal . l' T e 4%

Fig. 4. Plassering av 1-km2
ruter, ekspertklassifisert til
vegetasjonssone etter Moen
(1998), langs den trinnlgse
sonemodellen (step-less zone
model) til Bakkestuen et al.

Alpine Vegetation zones

@ Apine (2008). De stipla linjene avgrenser
@ Northern boreal trinn langs den trinnlgse
Middle boreal sonemodellen som omfatter like
Southern boreal mange ruter som er klassifisert til
Boreonemoral den tilsvarende sonen hos Moen
@ Nemaoral (1998). Fra Bakkestuen et al.

(2008: Fig. 8b).
35



Ok

1 ' '
lN,rTyrgri Norge Bokgrunnsdokuimeft 8 ve’ on 0
i

c1

Step-less
section model

kriterier for innplassering av omrader langs regionale
(bioklimatiske) gkokliner mé naturligvis ogsd baseres pa
variasjon i artssammensetningen.

Et viktig spersmal, som er dreftet i avsnittet 'Relevant
skala’ under gkoklinen BS, er hvilken opplesning som ber
legges til grunn for angivelse av trinntilhgrighet langs de
regionale gkoklinene (for eksempel 4 eller 1 km?). Valg
av opplesning vil bestemme utbredelsen av ekstremer
langs okoklinene, sarlig langs BS som er den av de to
gkoklinene som framviser variasjon pa finest geografisk
skala (Bakkestuen et al. 2008).

Detaljerte analyser etter samme menster som i 'PCA-
Norge’ (Bakkestuen et al. 2008) vil kunne kaste nytt lys
over utfordringer som for eksempel:

* avgrensning av Arktis mot ser

* vurdering av parallelle bioklimatiske soner pa det
norske fastlandet og i Arktis

* forbedret bioklimatisk inndeling av havomridene
(gkoklinen MS), ikke minst fra Finnmarks-kysten
og videre nordover mot Arktis.

Vegetation sections
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Fig. 5. Plassering av 1-km2

ruter, ekspertklassifisert til
vegetasjonsseksjon etter Moen
(1998), langs den trinnlose
seksjonsmodellen (step-less
section model) til Bakkestuen
etal. (2008). De stipla linjene
avgrenser trinn langs den trinnlese
seksjonsmodellen som omfatter

Highly oceamc, winter mald (O31)
Highly eceanic, humid (03h)
Markedly coeanic (O2)

Slightly oceanic (O1)

Indifferant (OC)

Sghtly contnemtal (C1) like mange ruter som er klassifisert

til den tilsvarende seksjonen hos
Moen (1998). Fra Bakkestuen et al.
(2008: Fig. 8a).
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