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Sammendrag:

Den grunnleggende enheten i en ulveflokk, ogsa kalt familiegruppe, bestar av det
revirmarkerende paret med en lederhann og en ledertispe samt deres avkom fra siste yngling
og/eller tidligere valpekull. Flokkens gruppeatferd og forflyningsmenster i reviret avhenger
av ulvenes arssyklus. Observasjoner i Skandinavia fra langtidsserier med GPS data og det
nasjonale overvakningsprogrammet tyder pa at samholdet i flokken gradvis gar i oppl@sning
i lopet av vinteren. Ved hjelp av 15 ar med datamateriale fordelt pa 17 revirar der det fantes
parvise GPS posisjoner tatt pa samme tidspunkt fra 21 foreldredyr og 30 valper, har vi
undersgkt familiegruppers flokksamhold og valpers utvandringstidpsunkt fra januar til
begynnelsen av juli. Vi undersekte flokksamholdet med en regressiv ikke-lineaer
tidsserieanalyse (GAMM). Flokksamholdet var sterkest i begynnelsen av vinteren, men
avtagende over tid, karakterisert med at valpene beveget seg mer og mer for seg selv for de
fleste (75%) til slutt hadde utvandret far de var 14 maneder gamle. Gjennomsnittlig avstand
mellom kullsesken og mellom valper og foreldre ble signifikant forskjellig fra null i
paringstiden, og forble signifikant til etter fedselstidspunktet til det ny sgskenkullet.
Variasjonsmalet i flokksamholdet er derimot stort bade mellom kullsgsken, men ogsa mellom
valper og foreldre. Med andre ord kunne valper ga atskilt fra sasken og foreldre ogsa tidlig
pa vinteren, dog ikke sa ofte eller lenge som senere pa vinteren og varen. | de tilfellene da
valpene faktisk var adskilt fra foreldrene kunne valpenes habitatvalg karakteriseres som
forsiktig, lenger til skogs og lenger unna menneskelig infrastruktur. Vare resultater star i
sterk kontrast mot den allmenne oppfatningen om at ulveflokker gar sammen til enhver tid.
Dette kan ha betydning for bestandsovervakningen i form av beregning av antall ulv og
ynglinger, men ogsa for planlegging og gjennomfaring av en etisk og effektiv lisensjakt pa
Skandinaviske familiegrupper av ulv i fremtiden.
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Summary:

The basic social unit in wolves consists of the territory-marking pair, and together with their
offspring from the contemporary and/or previous litters they form a family group, commonly
referred to as the wolf pack. The family group’'s grouping behavior and movement pattern
depends on the wolves' year cycle. Observations in Scandinavia from long-term series of GPS
data, and the National Monitoring Program indicates that the overall cohesion of the pack
gradually dissolves during the winter. Using 15 years of data distributed over 17 pack years, 21
adult breeding pairs and 30 pups with simultaneous GPS positioning, we investigated wolf pack
cohesion and pup dispersal from January to early July. We investigated the cohesion by using a
regressive non-linear time series analysis (GAMM) with an added interaction term on time
adjusted to appropriate reference levels. The cohesion was strongest in early winter but
declining over time, characterized by wolf pups becoming increasingly independent from the
rest of their family group, before most pups (75%) eventually disperse in the spring before 14
months of age. The distance between litter siblings and between pups and parents became
significantly different from zero during the mating season and remained significant to after the
birth of the subsequent litter. Overall the predicted variation in cohesion between siblings and
between pups and their parents was large. In other words, pups could be separated from their
parents and other siblings already in early winter, though not so often or over shorter time
periods than later in winter-spring. In cases when the pups were separated from the parents,
the pups’ habitat selection could be characterized as elusive, more concealed and further away
from human infrastructure. Our results are a strong contrast to the common belief that
members of a wolf pack allegedly operate as a strictly synchronized unit. This also may have
implications for the annual wolf monitoring program in terms of calculating the number of
wolves and reproductions, and for the planning and implementation of an ethical and effective
license hunt on Scandinavian wolf family groups in the future.
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Forord

Ulvens tilbakekomst og bestandsgkning i S@rgst-Norge og omradene gstover i Sverige har gitt
rovviltkonflikten nye dimensjoner. Mens utfordringene med bj@rn, jerv og gaupe i hovedsak er knyttet
til skader pa bufe og tamrein, er ulven i tillegg i sgkelyset pa grunn av tapte jaktinntekter, ulveangrep
pa hund og menneskers frykt for deres sikkerhet. | stadig nye omrader der ulv etablerer seg har folks
oppfatning av ulv som truende for barnas eller deres egen sikkerhet gjennom arene fatt mye
oppmerksomhet i media, s ogsa i omradet der Slettas-ulvene har hatt tilhold. Etter at det ikke ble
apnet for lisensfelling i Slettasreviret, fikk Miljgdirektoratet oppdrag om a forvaltningsmerke ulver i
Slettas- og Osdalsreviret i januar 2017. Kort tid etter fikk det Skandinaviske ulveforskningsprosjektet
SKANDULYV to oppdrag, blant annet @ gjennomfgre intensive feltstudier av Slettasulvenes atferd og
rapportere disse fra en 37-dagers periode i januar-februar 2017 [1]. Deretter bevilget Stortinget i juni
2017 midler til forvaltning og forskning for a tette vesentlige kunnskapshull om ulv. | november samme
ar fikk SKANDULV ved Hggskolen i Innlandet (Evenstad) og Sveriges Lantbruksuniversitet (Grimso) i
oppdrag a utrede skandinaviske ulvers atferd i forhold til menneskelig bosetting generelt og for
Slettasulvene spesielt. SKANDULV har i denne sammenhengen bade innhentet nye data og analysert
allerede eksisterende forskningsmateriale om ulvers atferd. Resultatene foreligger na i en serie pa
ytterligere seks rapporter om ulv og bosetting. Rapportene 1 —4 tar for seg skandinaviske ulvers atferd
overfor menneskelig infrastruktur generelt, mens ulvenes atferd i Slettasreviret spesielt blir belyst for
hele 10-arsperioden 2009-2018 i rapport 5, og deres atferd gjennom et helt ar blir analysert mer
detaljert for 2017 i rapport 6.

| rapport 1, har vi sett pa individuell atferd hos voksne, etablerte ulver. Er noen ulver mer oppsgkende
enn andre, og hva kan forklare slike forskjeller mellom individer? | denne rapporten (2) er fokuset
rettet mot valpene og deres sosiale band til foreldrene og sgsken i tiden fram til de forlater
federeviret for godt. Hvor mye er valpene atskilt fra foreldrene, og er de mer utforskende og
uforsiktige nar de ikke er sammen med de voksne? Rapport 3 fglger ungulvene under utvandringen
og ser hvordan spredningsulver velger sine steg i et for dem ukjent, menneskepavirket landskap. |
rapport 4 tok vi for oss ungulvenes etableringsfase. Velger de for sitt nye revir et omrade som ligner
pa deres fgderevir? Er graden av eksponering til menneskelig infrastruktur i federeviret en padriver av
habitatvalget i det nye reviret? | rapport 5 har vi sett pa ulvekonflikten i Slettas gjennom de siste ti ar
ved 3 studere arstidsvariasjoner i habitatbruk til ulv og elg i omrader med trekkelg. Rapport 6 ser pa
Slettasulvenes forflytninger. Her hadde vi mulighet til a fglge de samme ulvene gjennom et helt ar og
i tillegg male fordelingen av elg vinter og sommer.

Vi takker Regjeringen, Stortinget og Miljgdirektoratet for interessen av a tette faglige kunnskapshull
og pafglgende gkonomisk stgtte for utredningene som na er levert. De fleste av dataene som inngar i
rapportene er blitt innsamlet i forbindelse med SKANDULVs forskning pa ulv gjennom 20 ar, 1998-
2018. I tillegg er ogsa noen data framkommet ved forvaltningsmerking av ulv. Miljgdirektoratet takkes
for tilgang til disse i forbindelse med utarbeidelsen av rapportene. SKANDULYV retter ogsa en stor takk
til sjefsveterinzer Jon M. Arnemo og hans radiomerkingsteam ved Hggskolen i Innlandet INN og Per
Ahlqgvist ved Sveriges Lantbruksuniversitet SLU, og Henrike Hensel ved SLU takkes for a ha holdt orden
pa GPS-halsbandene og programmering av disse. Vi takker ogsa Cyril Milleret og Andrés Ordiz fra
NMBU for verdifulle diskusjoner under utarbeiding av metodene, og for hjelp med digitale kart over
Sverige og Norge.
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1 Innledning

Den grunnleggende enheten i en ulveflokk (Canis lupus) bestar av det revirmarkerende paret
med en lederhann og en ledertispe samt deres avkom fra et eller tidligere valpekull [3, 4].
Foreldreparet forsvarer et reviromrade og lever i hovedsak et livslangt monogamt samliv, med
mindre ett av dyrene omkommer [3]. Familiegruppens forflyningsmegnster i reviret avhenger
av ulvenes arssyklus. Nar valpene fgdes, vanligvis i slutten av april-mai og kort tid fgr
kalvingsperioden til ulvens hovedbyttedyr elg (Alces alces), er aktivitetsomradet konsentrert i
naeromradet til ynglehiet [5, 6]. Sommerstid utvides aktivitetsomradet gradvis, og valpene blir
som oftest flyttet til en eller flere sekundaere hilokaliteter, ogsa kalt rendezvousplasser. | Ippet
av hgsten tilslutter valpene seg foreldrene, og flokken gar mer samlet. Samholdet er sterkt i
lgpet av senhgsten og tidlig vinter, og ulveflokken forflytter seg i stgrre grad sammen over
hele reviromradet [7]. Observasjoner i Skandinavia fra langtidsserier med GPS data, og det
nasjonale overvakningsprogrammet for ulv dvs. detaljorientert sngsporing og
individbestemmelse ved hjelp av DNA, tyder pd at det overordnede samholdet i flokken
gradvis gar i opplgsning i Ippet av vinteren. Dette kjennetegnes ved at foreldreparet fortsetter
a gad sammen over stort sett hele reviromradet, mens valpene ser ut til 3 gd mer og mer for
seg selv, uavhengig av foreldrene og andre kullsgsken.

Det er mange ytre faktorer som kan pavirke ulvens gruppeatferd, forflytningsmgnster og valg
av oppholdsted. Fordelingen av byttedyr i landskapet er ansett som spesielt viktig [8]. Pa den
sgrlige delen av den Skandinaviske halvgya er byttedyrfordelingen sterkt pavirket av
landskapets produktivitet og sesongrelaterte klimatiske forhold, noe som i sin tur kan medfgre
at klauvviltet trekker til lokalt konsentrerte vinterbeiteomrader i lavereliggende strgk nar
sngen akkumuleres i hgyden [9]. Det som ogsa kjennetegner disse lavereliggende omradene
og dalstrgk, er at det fremfor alt ogsa er her mennesker har valgt a bosette seg, nettopp pa
grunn av sngmengde og landskapsproduktivet. Det er derfor ikke helt unaturlig at ulven
oppholder seg neermere menneskelig bosettning og infrastruktur vinterstid, da de sngfattige
omradene kan direkte pavirke ulven positivt i dens energibudsjett, og indirekte gjennom gkt
mattilgang, ikke helt ulikt fra oss mennesker. Foruten romlig byttedyrfordeling er ogsa
byttedyrart, atferd, og kvalitet viktige faktorer for a forme ulveflokkens gruppeatferd og
forflytningsmgnster [10, 11]. Et stort antall predasjonsstudier pa ulv gjennomfgrt i
Skandinavia har vist at valpene ikke nedlegger elg selv, et forholdsvis stort og potensielt farlig
byttedyr[12]. Derimot ser det ut til at valpene fremfor alt lever av kadaverrester
tilgjengeligjort av foreldrene, selvdgdt eller trafikkdrept vilt, dteplasser, og i sjelden grad
smavilt de har drept selv [7, 13-15]. Det er mange apenbare fordeler med a leve i flokk, men
disse fordelene kan lett omsettes til direkte ulemper, slik som at drepte byttedyr ma deles
innbyrdes mellom flokkmedlemmer [16]. Den sosiale organiseringen dvs. flokkstrukturen, er
derfor av stor betydning for & kunne forsta de enkelte individers relative omradebruk i tid og
rom, fordi dette i sin tur former balansen mellom sosial toleranse og konkurranse innad i
flokken [16-18]. | en del biologiske sammenhenger kan dette vaere med pa bade a forklare og
definere overordnede dynamiske prosesser som gruppestgrrelser, utvandringsmgnster,
genflyt og demografi i en hel populasjon [19, 20].
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“Should | stay or should | go?” er det blitt spurt [21]. Ungulver kan enten vandre ut tidlig eller
bli igjen i flokken over lengre tid, en atferd som blir kalt forsinket spredning eller filopatri.
Utvandring eller forsinket spredning er et dilemma de fleste unge ulver star overfor, og med
nesten uten unntak vil alle ulver pd et eller annet tidspunkt i Igpet av livet gjennomfgre
utvandring [22]. En ulempe med forsinket spredning er at avkommet som blir igjen i
foreldreparets revir ikke far mulighet til 3 yngle sa lenge begge foreldrene lever, men at dette
igjen kan veies opp ved en antatt hgyere sannsynlighet for overlevelse, gkt mental og
fysiologisk utvikling, samtidig som individet potensielt kan bidra til gkt overlevelse for yngre
sgsken [23, 24]. Sammenlignet med andre ulvebestander er den store andelen ungulver som
vandrer ut tidlig typisk for Fennoskandia [25, 26]. | Skandinavia forlater de aller fleste valpene
sitt oppvekst revir for godt i manedene mars-juni ved omtrentlig ett ars alder [27]. | teorien er
dette en suksesstrategi dersom tettheten av andre ulverevir og byttedyr tillater det, dvs. hgyt
koloniseringspotensial og god mattilgang [28-30]. Drivkraften bak det 3 forlate et
tilsynelatende trygt og velkjent hjemrevir, blir som regel ansett som individets forsgk pa a
finne seg en egnet partner, etablere eget revir, og dermed til sist maksimere sin egen
forplantning ved a produsere egne avkom [31, 32]. Samtidig kan dette veere et
skjebnesvangert valg, ofte forbundet med gkt dgdelighet, da utvandring til et nytt og ukjent
landskap er fylt med muligheter men ogsa mange livstruende farer [11]. Tetthetsavhengige
effekter av andre ulveflokker, som forsvarer sine revir er blant en av de ytre faktorene som
kan forarsake slik dgdelighet [33-35], men i all hovedsak som i andre steder i verden der store
rovdyr ma sameksistere med mennesker er hovedandelen av dgdeligheten menneskerelatert,
oftest i forbindelse med lovlig jakt, ulovlig avlivning eller trafikkpakjgrsler [36, 37]. Spesielt for
ulven i Norge er at den ynglende bestanden fortrinnsvis forvaltes i en geografisk differensiert
sone, vedtatt av det parlamentariske flertallet pa Stortinget. Miljgforvaltningen mgter store
utfordringer rundt det a ivareta en baerekraftig bestand av ulv, men samtidig redusere
skadeomfang og konfliktpotensial. Spesielt nar bade konflikpotensial og dgdeligheten i seg
selv i de fleste sammenhenger er direkte relatert til individers retningsbestemte bevegelse og
eller oppholdssted [38, 39].

Ulven er et av de best beskrevne og mest utforskede rovpattedyrene i verden [40, 41]. Til
tross for dette er kunnskapen om ulvers sosiale organisering og flokkstruktur fortsatt sveert
begrenset. Store fremskritt i GPS-teknologien har derimot gitt unike muligheter for a fglge sky
og fatallige arter med lave bestandstettheter og omfattende arealbruk [42]. Tilstrekkelige
dataserier fra flere individer samtidig innenfor en og samme gruppe er imidlertid fortsatt
sveert sjeldne, og spesielt for arter som er utfordrende og kostnadskrevende a fange som ulv
[43, 44]. Banebrytende studier er derimot de siste arene publisert pa den romlige fordelingen
til medlemmer av en og samme familiegruppe[44-46]. Datatilgangen pa dette omradet er dog
fortsatt sparsom, men resultatene som foreligger er ikke bare imponerende og
overbevisende, men ogsa viktige for @ korrigere vandrehistorien om at medlemmer av en
ulveflokk angivelig skal gd sammen til enhver tid. De siste 20 arene har SKANDULV og
Miljgdirektoratet i 2017-2018 innsamlet GPS data fra radiomerkede ulver med fokus pa
familiegrupper. Dette har gitt et betydelig datagrunnlag for & studere familiegruppers
fordeling i tid og rom. | denne rapporten presenterer SKANDULV nye og verdensunike
resultater fra analyser av samtidig GPS posisjonering fra skandinaviske familiegrupper av ulv.
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1.1 Malsetning

Det sviktende samholdet i flokken utover vinteren gjgr at ulvespor kan bli observert pa flere
steder i reviret samtidig, og det kan oppsta mistanke om at det er flere enn bare en ulveflokk
i et gitt omrdade. Dessuten kan det tenkes at ungulver, nar de er atskilte fra sine foreldre i
fedselsreviret, er nysgjerrige og utforskende, og vil derfor kunne bli observert i nzerheten av
hus og veier oftere enn nar de er sammen med de voksne. Uforutsigbarhet i ulvers
omradebruk kan vaere en stor kilde til folks frykt for ulv [47]. Kunnskap om ulveflokkens
flokksamhold og valpenes atferd er derfor et viktig bidrag til & bedre kunne forsta og handtere
konflikten som gjelder menneskers frykt for ulv.

Var undersgkelse har hatt fglgende hovedmalsetninger:

1) Analysere og sammenstille utvandringstidspunkt for GPS-merkede valper i
Skandinavia de siste 15 arene, der flere individer i samme familiegruppe har blitt
radiomerket med GPS-halsband.

2) Beregne tidspunkt for paring og fgdselstidspunkt for samtlige pardannelser av
foreldredyr.

3) Med utgangspunkt i 15 ar med GPS-merkede ulver, undersgke gruppeatferd fordelt
pa 30 valper og 21 foreldredyr, spesifikt nar det gjelder samholdet mellom a)
lederhann og ledertispe, b) foreldre (hann eller tispe) og valper, og c) kullsgsken i Igpet
av vinterhalvaret eller til et eventuelt utvandringstidspunkt for valpene.

4) Undersgke hvordan valper oppfgrer seg i forhold til menneskelig infrastruktur nar de
enten a) er sammen med foreldrene eller b) ikke er sammen med foreldrene.
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2 Materiale og Metoder

2.1 Studieomrade

Denne studien ble gjennomfgrt innenfor ulvenes yngleomrade i Skandinavia (59°-62° N, 11°-
19° E: Figur 1), med flest data fra GPS-merkede familiegrupper av ulv i helnorske- og eller
norsk-svenske grenserevir. Store deler av landskapet er dominert av det boreale barskogbeltet
med furu (Pinus sylvestris) og gran (Picea abies), og med innslag av Igvtrearter som bjgrk
(Betula pendula og B. pubescens), osp (Populus tremuloides), selje (Alnus incana og A.
glutinosa) og rogn (Sorbus aucuparia). Skogbruket er en viktig ressurs i distriktet, denne
naeringen har generert et omfattende nettverk skogsbilveier med en gjennomsnittlig tetthet
pa 0,88 km pr. km?innenfor yngleomradet [48, 49]. Klimaet karakteriseres som kontinentalt,
preget av kalde og tgrre vintre, der sng dekker bakken i 3-6 maneder arlig, hovedsakelig fra
november til april [3, 7]. Den gjennomsnittlige befolkningstettheten i Skandinavia varierer fra
16 innbyggere per km?, men lokalt i yngleomradet kan derimot befolkningstettheten vare
nede i <1 innbygger pr. km?[50, 51]. Hus-tettheten innenfor dette omradet er i gjennomsnitt
3 hus pr. km?, mens urbanisert og jordbruksareal dekker bare <5%[3, 49]. Elgtettheten er
relativt hgy med et gjennomsnitt pa 1-3 elger pr. Km?[7]. Mindre hjorteviltarter som hjort
(Cervus elaphus), radyr (Capreolus capreolus) og dahjort (Dama dama) er tilgjengelige i lave til
mellomliggende tettheter i begrensede deler av omradet [7]. Pa bakgrunn av temperatur og
sngdybde kan hjorteviltet giennomfgre arlige sesongtrekk til og fra faste vinterbeiteomrader
lokalt [52, 53]. Tidlig i november starter elgen vanligvis sitt sesongtrekk til lavereliggende
vinteromrader best karakterisert som dalbunner og skogkledd lavland, for a redusere eller
unnga gkende utfordringer knyttet til energiforbruk- og matinntak [54, 55]. Vartrekket tilbake
begynner i perioden april til mai, og elgen beveger seg opp til kalvings- og
sommerbeiteomradene i hgyere hgydelag [53]. Den skandinaviske rekoloniserende
ulvestammen ble grunnlagt av tre innvandrende ulver, nesten isolert fra den finsk-russiske
kildebestanden og den skandinaviske ulven er av den grunn ogsa preget av alvorlig
innavisdepresjon [50, 56, 57]. | 2017-2018 var det 41 familiegrupper i den skandinaviske
ulvestammen og totalbestanden ble beregnet til 410 (95% Cl 324-533) individer [58]. | Sgr@st-
Norge forvaltes ulven i en geografisk differensiert sone langs riksgrensen mot Sverige, ogsa
kalt “Ulvesonen” eller norsk ulvesone.
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Figur 1: Minimum convex polygon (MCP) i hvitt representerer 17 ulveterritorier i Norge og Sverige der
minst et lederdyr og en valp var merket med GPS-halsbdnd samtidig 2003-2017. — Minimum convex
polygons MCP (white polygons) represent the 17 wolf territories in Norway and Sweden which had at
least one breeder wolf and one pup marked with GPS-collars at the same time during 2003-2017.

2.2 Merking av ulv

For fangst og radiomerking ble ulver lokalisert ved sporing pa sng og deretter bedgvet fra
helikopter med et CO, drevet bedgvelsesgeveer. Ulvene ble pasatt GPS-halsband enten av
typen Simplex ™; Televilt / Followit Positioning AB, Lindesberg, Sverige eller GPS — plus;
Vectronic Aerospace, Berlin, Tyskland. Merkingene ble giennomfgrt av spesialtrenet fangst-
personell fra Det Skandinaviske Ulveforskningsprosjektet (SKANDULV) eller Miljgdirektoratet
ved deres feltorgan Statens Naturoppsyn (SNO). Ulvemerking i regi av SKANDULV var pa
forhand godkjent av bade Miljgdirektoratet og Mattilsynet (tidligere Forsgksdyrutvalget,
FDU). All fangstrelatert virksomhet fulgte standardiserte biomedisinske protokoller og
prosedyrer for anestesi og handtering av ulv [59, 60], ogsa beskrevet i detalji [61, 62].

2.3 Databehandling

Betegnelsene lederdyr og foreldredyr er heretter brukt synonymt om hverandre i denne
rapporten. Data fra individene i hver familiegruppe ble analysert parvis for to og to individer,
basert pa GPS-posisjoner tatt hver fjerde time for alle GPS-merkede ulver i gruppen. Dette ga
6 posisjoner jevnt fordelt innenfor en posisjoneringsplan pa 24 timer i dggnet (UTC-tid kI 3, 7,
11, 15, 19 og 23). Vi definerte posisjoner fra to individer tatt innenfor 5 minutter som tatt til
samme tid [46]. Videre beregnet vi den rettlinjede avstanden mellom alle samtidsposisjoner
for a) lederhann og ledertispe, b) fra foreldredyr til valp, og c) mellom kullsgsken dvs. mellom
to valper. Siden vi kun hadde to merkede avkom eldre enn ett ar fjernet vi disse fra videre
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analyser. Det ble tidlig apenbart at foreldreparet stort sett gikk sammen store deler av tiden.
Derfor brukte vi kun data fra et av lederdyrene for @ beregne avstand til valp, for 3 unnga en
overrepresentasjon av data fra revir der begge to var GPS-merket (pseudoreplikasjon, [63]).
Dette dapnet dessuten ogsa for muligheten til & bruke kun et foreldredyr nar vi manglet det
andre lederdyrets posisjon. Var begge lederdyrene merket, plukket vi tilfeldige posisjoner fra
de to for a unngad at et av foreldredyrene ble overrepresentert.

Fangst og immobilisering ved hjelp av kjemisk anestesi kan gi forstyrrende effekter pa
individers bevegelsesmgnster opptil flere dager etter fangst. Litteraturen pa dette omradet er
sparsomt, dog beskrevet for en del arter, men ofte handtert inkonsistent i mange studier [64,
65]. Vi gnsket a utelukke de delene av datamaterialet som kunne veaere sterkt pavirket av
fangstrelatert virksomhet, dvs. ikke-representative data. Derfor utarbeidet vi fangsteffekt-
matriser som sa pa potensielle fangsteffekter i dagene etter fangst, for hvert enkelt individ
separat. Vare fangst-effekt-matriser for lederdyr var mest informative ettersom paret nesten
utelukkende gikk sammen i fangstperioden vinterstid, motsatt det som er vanlig for valpene.
For a finne en felles tidsgrense for nar ulvenes omradebruk ikke lenger kunne regnes som
pavirket av merkingen, brukte vi derfor den rettlinjede avstanden mellom lederhannen og
ledertispa, samtidig som vi brukte alle matriser fra fangst av valper og eventuelle ungdyr i
samme revir og ar. Denne analysen fgrte til at vi fijernet alle GPS-data opptil en uke etter fangst
for alle individer.

| analysene benyttet vi data fra 17 forskjellige flokkrevir og ar med =2 GPS-merkede ulver
samtidig (N = 2-9 pr. flokk). For a beregne revirgrenser ved hjelp av GPS-posisjoner bgr man
bruke minst 9 maneder med > 5 posisjoner fra lederdyr i maneden og gjennomsnittlig
revirstgrrelse for skandinaviske ulver er beregnet til ca. 1000 km? [51]. Vi etablerte 100%
minimum konvekse polygoner [66, 67] (MCPs) basert pa foreldreparets posisjoner i ArcGlS,
ArcMap 10.5.1 for a lage arlige revir [68]. For hvert revir-ar plottet vi valpenes GPS-posisjoner.
Alle valpeposisjoner innenfor foreldreparets revirgrenser ble klassifisert som a)
hjemmeveaerende. Videre definerte vi valpers forflytninger utenfor foreldreparets revirgrenser
etterfulgt av minst 1 posisjon tilbake i foreldrenes revir som b) utforskende. Ikke uventet fant
vi en hgy andel utforskende valpeforflytninger i umiddelbar naerhet til foreldreparets
revirgrenser. Mange faktorer kan ha vaert avgjgrende for nettopp dette, deriblant metodiske
feilkilder som manglende GPS-posisjoner, sma tidsforsinkelser i posisjonering mellom foreldre
og avkom, eller ungyaktig posisjonering. GPS-posisjoners ngyaktighet kan variere og
posisjoneringsfeilen kan fordoble seg nar man beregner avstand mellom to samtidige
posisjoner [69-71]. For a ta hgyde for dette kalkulerte vi bevegelsesavstanden mellom alle 4-
timers posisjoner til foreldrene i Igpet av hele studieperioden og delte dette estimatet pa to.
Med andre ord beregnet vi avstanden foreldredyret kunne na utenfor sine revirgrenser
definert som 100% MCP, men samtidig ha mulighet til 3 returnere inn i reviret igjen fgr neste
GPS-posisjonering. Avstandene mellom pafglgende 4-timersposisjoner var langt fra
normalfordelt, med mange sma og fa store avstander. Vi valgte derfor a bruke 75%-kvantilen
og utvidet revirgrensene for hvert revirdr med denne avstanden. Deretter tilbake-klassifiserte
vi de bevegelsene vi fant innenfor denne utvidete sonen fra b) utforskende til a)
hjemmeverende. Til sist definerte vi c¢) utvandring nar valpene forlot hjemreviret uten
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etterfglgende posisjonering innenfor bade tilleggs-buffer og revirgrenser. Fgrste posisjonering
utenfor tilleggs-buffer ble da klassifisert som d) tidspunkt for utvandring.

2.4 Beregning av fgdselstidspunkt

For a sette vare analyser av sosial atferd hos ulv inn i et biologisk perspektiv hadde vi som
delmal 3 beskrive de viktigste hendelsene i lederdyrenes biologiske klokke eller arshjul.
Beregning av fgdselstidspunkt og paringstid var av spesiell interesse, da disse trolig er de to
stgrste arlige begivenhetene i voksne ulvers sosiale liv.

| likhet med mange andre steder i verden fgdes ulvevalpene hovedsakelig i manedsskiftet
april-mai [5]. | denne perioden vil bade lederhannen og ledertispa gjennomgd en markant
endring i det romlige forflytningsmgnsteret, noe som i sin tur minsker den daglige
aktivitetsmengden [6, 72, 73]. Dette kjennetegnes ved at rundt fgdselstidspunktet vil
aktiviteten veere konsentrert rundt ynglehiet. Vi hentet derfor ut 4-timers
intervallposisjonering fra 1. april — 1. juni pa bade lederhanner og ledertisper. Imidlertid bgd
dette pa utfordringer da posisjonering mislyktes oftere i fgdselsperioden enn ellers bade for
lederhanner og tisper. Lav posisjoneringssuksess skyldes trolig darlig GPS-tilgang til satellitter
nar ulvene var i hi, eller at de valgte hiplasser i vanskelig terrengstruktur med lav
satellittdekning. Dette er ogsa beskrevet for andre store skandinaviske rovdyr som gaupe
(Lynx lynx) og jerv (Gulo gulo)[74]. For a ta hensyn til dette beregnet vi andelen mislykkede
posisjoner og den rettlinjede avstanden mellom serier av vellykkete posisjoner for hver enkelt
ulv. Vi brukte den statistiske programvaren R, med det integrerte utviklingsmiljget R-Studio
[75] og gjennomfgrte en beskaret ngyaktig lineaer tidsalgoritme (PELT) i bade gjennomsnitt og
variasjon over tid med pakken Changepoint for hvert lederdyr [76, 77]. Denne algoritmen
oppgir om og eventuelt nar det har skjedd et statistisk signifikant endringspunkt i
aktivitetsmgnsteret hos ulvene med en sikkerhet pa 95% CI (konfidensintervall), og hvor lenge
dette eventuelle endringspunktet var konsistent over tid [77]. En forutsetning for a kunne
gjennomfgre en slik endringspunktanalyse er komplette dataserier, noe som ikke var tilfelle
for vare data. Derfor brukte vi en segmentert lengde pa 72 timer, med uendelige mulige
endringspunkt, og justert for antallet vellykkede posisjoner til hvert enkelt individ. Vi var helt
avhengige av a velge en segmenteringslengde som ikke var for bred, dvs. ikke for mange
potensielle endringspunkt uten evne til & adskille dem, eller for konservativ dvs. ikke ga glipp
av reelle endringspunkter. Vi tok utgangspunkt i ulvenes drapstakt i Skandinavia, som endrer
seg fra 3.6 — 4 dager for elgkalvene blir fgdt [78], til gjennomsnittlig 1.42 dager nar ulvene
dreper nyfgdte elgkalver sommerstid [48], og registrert tidsbruk pa kadaverplass mellom 1-57
timer [48, 79]. Vi betraktet derfor 72 timer som tilstrekkelig minimumssegmentering for a
skille mellom predasjonstilfeller, spiseplasser, dagleier og virkelige potensielle
fodselshendelser. Alle endringspunkter ble til slutt samlet og avlest pa dato, der den tidligste
og seneste datoen ble definert som fgdselsperioden for alle lederpar med hensyn til videre
analyse. Ettersom svangerskapet for ulv strekker seg fra 61-64 dager [80, 81], trakk vi 64 dager
fra den tidligste og seneste fgdselsdatoen for a definere en tilsvarende periode for paringstid.

2.5 Beregning av flokksamhold

Vifulgte rammeverket i protokollene publisert av Zuur m.fl. [82, 83], stegvis for datautforsking

og regresjonsanalyse. | forkant av alle analyser fjernet vi posisjoner som var tydelig feil pa
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grunn av urealistisk stor avstand til foregdende posisjon (< 0.5% av alle posisjonene). Allerede
i datautforskningsprosedyren ble det klart at responsvariabelen (avstand mellom
flokkmedlemmer) sa ut til 3 passe med en ikke-linear funksjon over tid. Derfor utforsket vi
verktgyene i den statistiske programvaren R [75] for regressiv-tidsserie analyse i generaliserte
additive modeller (GAM) implementert i R pakken mgcv. GAM er en ikke-linezer
regresjonsanalyse som relaterer en respons Y til en eller flere forklaringsvariabler X, og
sammenlignet med en vanlig lineaer regresjonsanalyse er forklaringsvariablene i GAM
erstattet med en eller flere fleksible glidefunksjoner (ogsa kalt smoothers) for a fange det ikke-
lineere mgnsteret i dataene [84]. Siden vi @gnsket a analysere avstanden mellom
flokkmedlemmer og teste om disse avstandene var signifikant forskjellige fra null, men ogsa
fra hverandre, brukte vi R-pakken itsadug i forgrunnen av mgcv [85]. Dette ga oss muligheten
til 3 handtere den tidsmessige autokorrelasjonen (AR1) i dataene samt definere undergrupper
av flokkmedlemmers avstand til ulike gnskede referansenivaer. Vi gnsket ikke at resultatene
skulle vaere pavirket av var evne til 3 genere sikre revirgrenser fra foreldreparets omradebruk,
dvs. stgrrelsen pa reviret. Derfor inkluderte vi bade flokkmedlemmers bevegelser som var a)
hjemmeverende og b) utforskende. Pa grunn av den lengre tiden det tok a gjennomfgre
analysene pa dette omfattende datasettet brukte vi funksjonen bam fra mgcv, for a analysere
kompleksiteten i undergrupper av modellmatriser separat, ikke uvanlig for datasett pa mer
enn titusenvis av observasjoner [86]. Vi brukte en skalert T-fordeling som er egnet for a
handtere den lange halen i fordelingen. For a korrigere for at dataene fra et gitt individ-par er
forventet a vaere mer like (autokorrelerte) enn data fra forskjellige par, inkluderte vi par-id
som en blandet faktor i modellene [84, 85].

Nar man tar i bruk regresjonsanalyser med glidefunksjoner er det avgjgrende a bestemme et
passende antall knutepunkter for a gjenspeile de virkelige ikke-linezere effektene i
datamaterialet. Vi gjennomfgrte derfor flere tester for 3 bestemme tilstrekkelig antall
knutepunkter. Den ene var 3 sammenligne analysetilpasningen basert pad effektive
frinetsgrader i modellen, den andre var @ uformelt endre antall knutepunkter for sa videre
evaluere restmgnsteret av ikke forklart variasjon, dvs. modellpresisjonen [84]. Nar vi til sist
hadde avgjort modellstrukturen, og senere evaluert den generaliserende additive blandede
regresjonsanalysen (GAMM) med interaksjonen pa tid, inkluderte vi bade et
tilleggskrysningspunkt og en fast effekt, for @ oppnda ngdvendig fleksibilitet mellom
referansenivaer og for & unnga sentreringsproblemer [85]. Vi opprettet referansenivaer
mellom parkonstellasjonene ‘lederhann og ledertispe’ til ‘lederdyr og valp’, ‘lederhann og
ledertispe’ til ‘valp og valp’, og til sist ‘valp og valp’ til ‘lederdyr og valp’

2.6 Valpers omradebruk i forhold til menneskelig infrastruktur

Vi brukte to forskjellige analyser for @ se om hvordan valpene oppfgrte seg i forhold til
menneskelig infrastruktur. |1 den fgrste analysen sa vi pa om valpenes habitatbruk var
forskjellig nar de var atskilt fra de voksne enn nar de var sammen med dem. | den andre
analysen sammenlignet vi valpenes habitatbruk med de voksnes nar de gikk atskilt fra
hverandre. | begge tilfeller valgte vi 1000 m som terskelavstand. Var valpen naeermere enn 1000
m fra den naermeste voksen, var den «sammeny, ellers ble den regnet som atskilt. Denne
avstanden har tidligere blitt brukt av [46] Vi brukte kun posisjoner fra begynnelsen av januar
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til slutten av april, for @ unnga en sterk pavirkning av valper som forble i reviret utover det
forste levearet. For den fgrste analysen som sa pa habitatbruk til valpene nar de var atskilt fra
eller ssmmen med de voksne, brukte vi en blandet logistisk regresjonsanalyse, der den binzere
responsvariabelen var valp uten voksne (1) eller valp med voksne (0). Forklaringsvariablene
var Avstand til tettsted, Avstand til hovedvei, Avstand til skogsbilvei, Tetthet av bygninger, og
Avstand til skogskant (Tabell 1). Vi skalerte samtlige variabler for 3 kunne sammenligne
betydningen av disse. Fordi vi forventet en sterk sammenheng i dataene fra samme valp og
fra valperisamme revir, korrigerte vi for denne autokorrelasjonen ved a ta med valp-id bundet
i revir-id som tilfeldige faktorer (<random factors») i modellen. Vi brukte AlC-modellseleksjon
til & finne den beste modellen og valgte den med minst antall ikke-informative variabler, nar
det var flere innen AAIC <2. | den andre analysen sammenlignet vi valpenes habitatbruk med
de voksnes nar de gikk atskilt fra hverandre. Vi tok utgangspunkt i alle posisjoner som ble tatt
samtidig for valpene og de voksne. Statistisk kan man Igse det ved enkle parvise t-test, men
da sammenligner man hver variabel for seg. Vi valgte istedenfor en betinget logistisk
regresjon, der den binzre respons-variabelen var valp (1) eller voksen (0), og vi tok med de
samme forklaringsvariablene som i fgrste analysen, igjen skalert (Tabell 1). For a knytte
sammen de parvise samtids-observasjonene til valp og voksen, brukte vi parobservasjons-id
som strata. Vi korrigerte for autokorrelasjon innen samme valp ved a ta med valp-id som
cluster. Dette gj@r at beregning av konfidensintervallene blir basert pa antall valper istedenfor
antall parobservasjoner, og dermed blir variansmalene og modellene mer robuste. Vi brukte
AIC modellseleksjon og robust score test for a finne fram til den beste modellen.

Tabell 1: Habitatsvariabler brukt i modellene for G forklare valpenes og de voksnes habitatbruk mens
de gikk sammen eller atskilt. — Habitat variables used to describe the habitat use of wolf pups and
adults while they were together or separated.

Variabel For- Beskrivelse
kortelse

Hgyde over havet Hoh Digital hgydemodell fra Statens kartverk, 25m rastercelle
Avstand til ASkog Avstand til neermeste skogkant i meter, fra negativ (innover i skogen) til
skogkant positiv (vekk fra skog).

Skogareal fra SatVeg [87] i Norge og Corine land cover i Sverige
Avstand til AHvei Avstand til neermeste offentlige vei.
hovedvei Norge: Veikategori R, F eller K fra Statens kartverk N50

Allmana vagar i Sveriges kart 1:100 000
Avstand til ASvei Avstand til neermeste private vei.
skogsbilvei Norge: Veikategori P fra Statens Kartverk N50

Enskilda vagar i Sveriges kart 1:100 000
Avstand til ATett Avstand til naeermeste tettsted, fra Statens kartverk N50 og Sveriges kart
tettsteder 1:100 000
Tetthet TByg Bygninger per km?
bygninger Beregnet i ArcGIS med Kernel og 1 km sgkeradius.

Gjelder alle typer bygninger registrert i matrikkeldata fra Statens Kartverk
og Lantmateriet
Menneskelig MFot Globalt kart som beskriver menneskets fotavtrykk basert pa 6 indikatorer
fotavtrykk [88]
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3 Resultater

3.1 Fedselstidspunkt og paringstid

Totalt 21 GPS-merkede foreldreulver ble studert i til sammen 15 revir-ar. Vi beregnet
fodselstidspunktet for alle revir-ar med tilgjengelig data fra 1. april til 1. juni ved hjelp av
endringspunktsanalyse. Vi kunne avgjgre fadselstidspunkt for samtlige 12 leder tisper og for
6 av de 9 hannene. For de resterende 3 hannene hadde vi heldigvis tilgang til GPS-posisjoner
fra deres tisper, og avviket mellom hanners og tispers beregnede fgdselstidspunkt overskred
aldri 28 timer. Fgdselstidspunktet varierte fra 22. april til 12. mai, med en median pa 2. mai (n
= 12 valpekullet). Ved a subtrahere 64 dagers svangerskap fra fgrste og siste estimerte
fedselstidspunkt definerte vi paringsperiode fra 17. februar til 9. mars, med en median pa 27.
februar.

3.2 Tidspunkt for utvandring

Til sammen 30 GPS-merkede valper i totalt 17 familiegrupper og revir-ar ble studert. Vi kunne
avgjgre utvandringstidspunkt, eller om den forble hjemmevarende for totalt 29 valper. Det
tidligste tidspunktet for utvandring var 9. februar, og fgr den fgrste uken i mai hadde over 50%
av alle utvandrere forlatt fgdselsreviret for godt (Figur 2). Denne andelen gkte til 75% (n=22)
i den fgrste ukenii juli. De sju valpene som da var igjen, ble igjen i reviret i minst en pafglgende
vinter.
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Figur 2: Kumulativ utvandring for alle valper i 17 territorier i forhold til ukenummer og mdned. Den gra
stiplede linjen (75%) indikerer ndr alle utvandrende valper (U) n = 22 hadde forlat sitt hjemrevir fgr 14
mdneders alder. Hemmevaerende valper (H) som etter april-mai var ett-aringer er indikert over den gra
stiplede linjen og utgjorde 25% (n = 7). - Cumulative dispersal of all pups in 17 wolf territories in relation
to week number and month. The grey stippled line (75%) indicates the time when all dispersers (U) had
left the natal territory before 14 months of age. Philopatric pups (H, n=22) which filled one year in April-
May, are indicated above the stippled line and made up 25% (n=7).
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3.3 Ulveflokkers sosiale organisering

Lederparet forflyttet seg fortrinnsvis sammen, med en gjennomsnittlig avstand mellom dem
pa 26,5 meter far fgdselstidspunkt. Den eneste tiden avstanden mellom tispa og hannen var
signifikant forskjellig fra null, var rundt og etter fgdselstidspunkt (Figur 3, AB; Tabell 2).
Avstanden mellom lederdyr og valper var signifikant forskjellig fra null i slutten av februar og
gkte gradvis igjennom senvinter og tidlig sommer (Figur 3A; Tabell 2). Tilsvarende var
avstanden mellom valper (kullsgsken) signifikant forskjellig fra null i midten av februar med
en progressiv gkning til fedselsperioden til neste valpekull (Figur 3B; Tabell 2).

Tabell 2: Oppsummering av GAMM-analysene pd flokkmedlemmers parvise avstand seg imellom, med
justerte referansenivder og interaksjon pd tid. Referansenivdet er indikert for betegnelsen OFstatus. —
Summary table from GAMM-analysis on pack members pairwise distance with adjusted reference
levels and interaction term on time. OFstatus indicates the reference level.

A: Parametriske Koeffisienter Estimat Standard feil t-verdi p-verdi
Intercept 1594 1112 1.434 0.151651
OFstatusVoksenValp 6524 1726 3.78 <0.0001
OFstatusValpValp 7440 2242 3.318 <0.0001
B: Tilnaermede Glidefunksjoner efd Ref.fd F-verdi p-verdi
s(time) 1.001 1.001 0.135 0.7137
s(time):OFstatusVoksenValp 4.475 5.214 2.631 0.0207
s(time):OFstatusVoksenValp 4.697 5.447 2.643 0.0187
s(time,pariD) 237.328 518 5.362 <0.0001

R2(justert) = 0.418, avvik forklart av modellen= 44.7%, fREML 21807.75.
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Figur 3: Parvise avstand mellom ulver over tid beregnet med GAMM analyser, for lederparet - LL (gr@nt
i A og B), lederdyr til valp - LV (bldtt i A) og valp til valp - VV (r@dt i B). Den heltrukne linjen er
gjennomsnittet mens de fargede bandene er 95 % simultant konfidensintervall. Vertikale linjer indikerer
perioden for paringstid, svangerskap og fadsel beregnet ved endringspunktanalyse. — Pairwise
distances between wolves over time predicted from the GAMM analysis, for the leader pair LL (green
in A and B), leader to pup LV (blue in A) and pup to pup VV (red in B). The solid line is the mean distance
while the colored bands are the 95% simultaneous confidence intervals. Vertical lines indicate the
periods of the mating season, pregnancy and birth estimated from change point analyses.

Ved a justere referansenivaet, dvs. endre linjen fra a vaere null som vist i Figur 3, til istedenfor
a ta hgyde for den beregnede avstanden til enten lederpar eller lederdyr og valper kunne vi
avgjgre om avstanden mellom de ulike gruppene var signifikant forskjellig fra hverandre i tid.
Valpers avstand til lederdyr der lederparets avstand ble satt som referanseniva viste at
valpenes avstand til lederdyret ble signifikant forskjellig i paringstiden, og at denne effekten
vedvarte til etter fgdselsperioden (Figur 4A; Tabell 2). Tilsvarende var avstanden mellom
valpene, sammenlignet med avstanden mellom lederdyrene (Figur 4B; Tabell 2) ogsa
signifikant forskjellig i paringstiden og vedvarte ogsa til etter fgdselstidspunktet. Til sist, men
og pa samme mate (Figur 4C; Tabell 2), undersgkte vi avstanden mellom valp og lederdyr
sammenlignet med avstanden mellom valpene. Her fant vi at valper og lederdyr var
gjennomsnittlig litt naermere hverandre enn avstanden mellom valper i paringstiden og fram
til fadselen, men denne forskjellen var ikke signifikant.
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Figur 4: Parvise avstander mellom dyrene over tid beregnet med GAMM-analyse. A) i bldtt viser lederdyr
til valper (LV) der lederpar (LL) er satt som referansenivad, B) i r@dt viser valper til valper (VV) der lederparet
(LL) er satt som referansenivd, og C) lederdyr til valper i blatt (LV) der valper til valper (VV) er satt som
referansenivd. Solid heltrukken linje er gjennomsnittet mens det fargede bdndet er 95 % simultant
konfidensintervall. Den horisontale solide linjen indikerer referansenivéet, og ndr konfidensintervallet ikke
krysser denne linjen er effekten ansett som signifikant (uthevet i mgrkere fagre). Vertikale linjer indikerer
perioden for paringstid, svangerskap og fa@dsel beregnet ved endringspunktanalyse. — Pairwise distances
between wolves over time predicted from the GAMM analysis. A) in blue represents leader pair to pup
(LV) when the leader pair (LL) is set to the reference level, B) in red represents pup to pup (VV) when the
leader pair (LL) is set to the reference level, C) leader pair to pup in blue (LV) when pup to pup (VV) is set
to the reference level. The solid line is the mean distance and the colored bands are the 95% simultaneous
confidence intervals. Horizontal solid lines indicate the reference level, and when the confidence interval
does not overlap, the effect is considered significant (darker colors). Vertical lines indicate the periods of
the mating season, pregnancy and birth estimated from change point analyses.

3.4 Valpenes avstand til menneskelig infrastruktur

Nar valpene gikk atskilt fra de voksne, foretrakk de omrader lenger unna vei og tettbebyggelse,
og ogsa lenger inn i skogen, enn nar de gikk sammen med de voksne (Figur 5; Tabell 3). De
andre forklaringsvariablene som beskrev avstand til skogsbilvei, tetthet av bygninger og
menneskelig fotavtrykk var ikke av stor betydning (var ikke med i den beste modellen).

0.3 1

0.2

0.11

0.0 ==

-0.11

Koeffisient atskilt > sammen

-0.2 1

AHvei ASkog ATett
Variabel

Figur 5: Koeffisienter og 95% konfidensintervall for de skalerte habitatsvariablene som best klarte &
skille mellom habitatbruk ndr valpene gikk atskilt mot ndr de gikk sammen med de voksne. AHvei =
Avstand til hovedvei; ASkog = Avstand til neermeste skogkant; ATett= Avstand til naermeste tettsted.
For nermere forklaring, se Tabell 1. — Coefficients and 95% Cl of the scaled habitat variables that best
separated between the habitat use of the pups while alone versus together with the parents. AHvei =
distance to main road; ASkog = distance to forest edge; ATett = distance to settlement.

Nar valpene var atskilt fra de voksne, brukte de omrader med lavere tetthet av bygninger enn
det de voksne gjorde pa samme tidspunkt (Figur 6; Tabell 3). Til tross for at flere
habitatsvariabler var med i den beste modellen, hadde de lav forklaringsverdi
(konfidensintervallet overlappet med 0, Figur 6).
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Figur 6: Koeffisienter og 95% konfidensintervall for de skalerte habitatvariablene som best klarte a skille
mellom habitatvalget til valpene og de voksne ndr de ikke var sammen. AHvei = Avstand til hovedvei;
ASvei = Avstand til skogsbilvei; MFot = Menneskelig fotavtrykk;, TByg = Tetthet av bygninger. For
naermere forklaring, se Tabell 1. - Coefficients and 95% Cl of the scaled habitat variables that best
separated between the habitat use of the pups and their parents when they were separated from each
other. AHvei = distance to main road; ASvei = distance to forest road; MFot = human footprint; TByg =
density of buildings.

Tabell 3: AlC-tabell fra modellene for a forklare hvilke variabler som best skiller mellom habitatbruk 1)
til valper ndr de er atskilt og ndr de er sammen med voksne, og 2) til valper og voksne ndr de er atskilt
fra hverandre. Modellen utpekt som best er i fet skrift. — AIC-table of the models used to differentiate
between the habitat use 1) of pups when separated from versus together with parents, and 2) of pups
and adults when separated from each other.

Analyse 1: Valp atskilt mot valp sammen med voksen

Modell Atett Ahvei Asvei Tbhyg Mfot Askog K AlCc AAICc  AICcWt LL
m4 X X X 6 8204.32 0 0.43 -4096.15
m3 X X X 7 8204.76 0.44 0.34 -4095.37
m2 X X X 8 8206.29 1.97 0.16 -4095.14
m1l X X X X 9 8207.97 3.65 0.07 -4094.97
Analyse 2: Valp mot voksen nar atskilt

m1l X X X X X X 6 5856.41 0 0.49 -2922.2
m2 X X X X X 5 5857.97 1.56 0.22 -2923.98
m3 X X X X 4 5858.09 1.69 0.21 -2925.04
m4 X X X 3 5860.41 4.01 0.07 -2927.21
m5 X X 2 5865.13 8.73 0.01 -2930.56
m6 X 1 5891.67 35.26 0 -2944.83
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4 Diskusjon

Medlemmene av en ulveflokk gar ikke alltid sammen, snarer tvert imot, i Igpet av vinteren er
valpene oftere separert fra foreldrene og andre kullsgsken enn de er sammen med dem. Dette
vises ved en gradvis gkning i distanse mellom valp til foreldredyr, og mellom valp og kullsgsken
gjiennom hele vinteren fram til at et nytt valpekull ble fgdt i reviret. Bdde mellom valp og
foreldredyr og mellom valper var avstanden signifikant forskjellig i paringsperioden og forble
signifikant til etter fedsel av det nye s@skenkullet. Det at effekten ikke lenger var signifikant i
tiden etter fgdsel forklares av at de fleste valpene utvandret og at storparten av de
gjenvaerende na ettaringene forble stasjonaere i reviret og en del av familiegruppen en sesong
til. Valper og foreldre seg imellom sa ut til 3 ha et litt sterkere samhold enn valper med andre
kullsgsken fra paringstid og utover, men denne forskjellen var ikke tydelig nok til a veere
vitenskapelig holdbar(signifikant). Det betyr at valper gradvis blir uavhengige fra foreldrene
men ogsa fra sine kullsgsken mer eller mindre samtidig. Vare funn stemmer med tidlige
pionerstudier pa fagfeltet [44-46]. Dette er interessant i seg selv fordi dette star i sterk
kontrast til oppfatningen om at en ulveflokk er en sammensveiset enhet som jakter i lag og
forflytter seg sammen til enhver tid.

Flokksamholdet som vi rapporterer her samsvarer godt med vare og tidligere resultater pa
utvandring av ungulver i Fennoskandia, der ogsa en stor andel av valpene forlot sitt
oppvekstrevir i Igpet av sitt fgrste levear [25-27]. Ettersom utvandring er a betrakte som
ensomme ekspedisjoner ut i et ukjent landskap, pa sgk etter egne muligheter for a etablere
seg, er det derfor ikke helt utenkelig at de pa forhand fgr utvandring mens de fortsatt er i
hjemreviret allerede har blitt relativt uavhengige fra resten av familien. Forklaringene pa dette
er trolig sammensatt, men for a starte med tiden fgr paring midtvinters da familiegruppen var
mer samlet, kan det vaere energi a spare ved at flere familiemedlemmer kan bytte om pa a
brgyte vei nar sngen ligger dyp og har mindre hold i seg til 8 baere tyngden av ulv [11]. Samtidig
er valpene darlige jegere og lite aktive i jakt pa klauvvilt. Samhold med resten av familien vil
derfor for valpene ha den store fordelen med gkt mattilgang til hver enkelt. | denne
sammenhengen har flokkstgrrelsen trolig en forklaringsverdi [45, 46]. Begrensingene i vart
datagrunnlag pa revirniva forhindret oss derimot a teste dette spesifikt over tid.

Nar valpene er separert fra foreldrene, tyder resultatene vare pa at valpene er forsiktige i sin
atferd. Dette vises ved at valpene i all hovedsak holder seg lengre unna menneskelig
infrastruktur, og mer i skjul i oppvekstreviret enn hva foreldrene gjgr. Men nar vinteren er pa
hell og sngen blir fastere, kan bade valper og foreldre begynne a bevege seg mer fritt fra
hverandre uten a slgse for mye energi. Valpene fortsetter a utnytte matfatet til
foreldredyrene, men i st@grre grad ogsa av gamle kadaverplasser eller andre matkilder som
ateplasser, slakteavfall fra jakten, trafikkdrept eller vinterdrept- klauvvilt som smelter frem.
Selv om effekten ikke er statisk holdbar, er det likevel interessant i denne sammenhengen at
valpene ser ut til 3 assosiere seg mer med foreldrene enn med sine kullsgsken. Den kanskje
mest naturlige forklaringen, ogsa kjent for andre flokklevende dyr, er at din narmeste
slektning ogsa kan veere din naermeste konkurrent [89, 90]. Sdledes kan valpene forbinde
foreldrene bade med trygghet og mat, mens andre kullsgsken glupske konkurranse. Selv om
valpene blir gradvis uavhengige virker de fortsatt indirekte avhengige av sine foreldre som

22 %H H H H g Hogskolen
‘ ‘ i Innlandet

© 2018 Ulv og bosetting del 2



realiserer tilgangen pa elgkadaver utover senvinteren. | de tilfellene der en eller begge
foreldrene dgr vil dette pavirke bevegelsesmgnsteret til valpene som fortsatt er igjen i
oppvekstreviret [91, 92], ikke helt unaturlig vil uerfarne ulvevalper da i stgrre grad kunne
oppsgke menneskerelaterte strukturer som veier og bebodde hus i sgk etter matrester for a
bpte med sulten etter tapet av familieforsgrger. Vi manglet derimot tilgjengelig datagrunnlag
for a analysere endringer i flokkstruktur som fglge av tapet av en familieforsgrger, ettersom
vare flokker i hovedsak besto av intakte lederpar under datainnsamlingen.

At oppsplitting blant valpene fgrst blir synlig i paringstiden er heller ikke helt uventet, da
hormonelt styrt sosial aggresjon internt i flokken da vil veere pa sitt hgyeste niva [93-95]. Nar
varen inntar de Sgr-Skandinaviske skogene gker ogsa tilgangen pa mindre og mellomstore
byttedyr som er enklere og langt mindre farlige a fange enn elg [48, 61]. For valpene betyr
dette at tilgjengeligheten av potensielle byttedyr pa menyen har blitt mye stgrre, men
samtidig at tiden som foreldrenes favoritt snart er forbi [23]. For foreldredyrene betyr dette
at de skal bli foreldre pa nytt og at prioriteringsrekkefglgen som forsgrger endres [23, 24]. |
samtid bytter derfor foreldredyrene fra @ drepe ettars gamle elgkalver til 8 drepe nyfgdte
elgkalver [48], noe som i sin tur betyr et langt mindre matoverskudd for de ettarige, tidligere
valpene.

Lederparet gikk stort sett sammen, og den eneste perioden lederhannen og ledertispa gikk
lite sammen var rundt fgdselstidspunktet. Dette er naturlig ettersom hannen supplerer tispa
med mat nar hun har fgdt ungene i hiet , nar hun dier og nar hun holder de nyfgdte valpene
varme [6]. Dette medfgrer at hannen beveger seg travelt til og fra hiet med fast fgde i munn
eller magen som han gulper opp til henne. For de na omlag ettdrs gamle valpene fra det
foregdende valpekullet, som fortsatt befinner seg i hjemreviret, betyr dette at det er ikke mye
oppmerksomhet eller matoverskudd a hente fra foreldrene, som kan deles innbyrdes i den na
fordoblede sgskenflokken. Derfor er det ikke helt unaturlig at den stgrste utvandringen skjer
nettopp i denne perioden da det a vaere uavhengig, og derfor ensom, strengt talt bare er en
ngdvendighet.
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5 Konklusjoner

Denne rapporten er en del av et omfattende utredningsarbeid om ulvers atferd overfor
menneskelig bosetting. Konklusjonene fra denne rapporten som omtales nederst bgr derfor
sees i sammenheng med viktige resultater fra de andre fem rapportene i samme utredning. Et
utvalg av konklusjonene fra hver av disse fem rapportene er nevnt i det fglgende:

5.1 Generelt for utredningen

Rapport 1) Tema var individuell atferd hos voksne, revirhevdende ulver i Skandinavia. Disse
utviste ulik grad av oppsgkende eller unnvikende atferd overfor veier og bosetting. De var
generelt mer unnvikende pa dagtid enn om natten og mer unnvikende om sommeren enn
vinterstid. Dessuten ble slike ulver i de nordlige delene av norsk utbredelsesomrade, spesielt
om vinteren pavist med naermere tilhold til mennesker enn ulver i sgrlige omrader, trolig en
effekt av sesongtrekk og vinterkonsentrasjoner av elg i lavereliggende strgk med bosetting
[96]

Rapport 3) Tema var utvandrende ungulvers atferd. Under spredning unngikk ungulvene apne
omrader og menneskelig infrastruktur, med unntak av skogsbilveier som ble foretrukket nar
ulvene var under forflytning. Mest unnvikende var spredningsulvene der de oppholdt seg over
lengre perioder. Spredningsulvene viste ikke tegn til & bli mer eller mindre unnvikende over
tid. Til tross for at ulvene generelt sa ut til 3 unnga mennesker fant vi imidlertid eksempler pa
at spredningsulver noen ganger kunne passere omrader med svaert hgy grad av menneskelig
aktivitet, men dette utgjorde en minimal andel av ulveposisjonene [97].

Rapport 4) Tema var de utvandrede ungulvenes atferd ved etablering i revir. Ungulver som
vandret relativt kort fra fgdereviret fgr de etablerte egne revir, etablerte seg i omrader som
lignet oppvekstreviret. Vi sa en tendens til at ulver oppvokst i omrader med stgrre grad av
menneskelig pavirkning var mer unnvikende overfor menneskelig infrastruktur innenfor sine
etablerte revir enn ulver oppvokst i omrader med mindre grad av menneskelig pavirkning [98].

Rapport 5) Tema var a oppsummere og belyse faktorer som kunne forklare noe av dynamikken
i konflikten og Slettasulvenes atferd i 10-arsperioden, 2009-2018. Observasjoner av ulv, ofte
beskrevet i media som nzrgdende, var ikke slumpvis fordelt over aret, men arstids- og
sesongbestemt. Sng var en forutsetning for konflikten og ulveobservasjoner i media var
konsentrert til januar-mars da sngdjupet var stgrst og elg som ulvens viktigste byttedyr var
konsentrert i lavereliggende strgk naer hus. Slettdsulvene viste en arssyklus i atferd som er
kjent fra andre omrader med mye sng og trekkelg [99].

Rapport 6) Tema var intensive studier av Slettasflokkens atferd gjennom en hel arssyklus. De
voksne i Slettasflokken oppholdt seg naermere bebodde hus enn forventet vinterstid,
hovedsakelig om natten nar de jaktet i omrader med hgye elgtettheter og forekomst av radyr.
Hi- og valpeplasser ble foretrukket langt fra hus, men de voksne fortsatte a jakte neermere hus
enn forventet ogsd i sommermdnedene, noe som delvis kunne gjenspeiles av elgens
preferanse for opphold naer hovedveier sommerstid. Om hgsten jaktet og oppholdt ulvene
seg langt unna bebodde hus [66].
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5.2 Spesifikt for denne rapporten
1) Mens lederdyrene i de undersgkte ulveflokkene gikk stort sett sammen hele tiden, kunne
valpene i perioder vaere atskilt fra foreldrene og/eller kullsgskene.

2) Flokksamholdet var sterkest tidlig pa vinteren, men avtok over tid. Dette karakteriseres ved
at valpene beveget seg mer og mer for seg selv fgr de fleste til slutt vandret ut pa varen fgr de
var 14 maneder gamle.

3) Den variable flokkstrukturen om vinteren gjgr at ulvespor fra flokkmedlemmene kan
observeres samtidig i ulike deler av et ulverevir.

4) | de tilfeller da valpene faktisk var adskilt fra foreldrene kunne deres habitatvalg
karakteriseres som forsiktig, lenger til skogs og lenger unna menneskelig infrastruktur.

5) Flokksamholdet vi beskriver i denne rapporten kan ha betydning for bestands-
overvakningen i form av beregning av antall ulv og ynglinger, men ogsa for planlegging og
giennomfgring av en etisk og effektiv lisensjakt pa familiegrupper av ulv i fremtiden.
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Den grunnleggende enheten i en ulveflokk, ogséa kalt familiegruppe, bestar av det revir-
markerende paret med en lederhann og en ledertispe samt deres avkom fra siste yngling
og/eller tidligere valpekull. Flokkens gruppeatferd og forflyningsmegnster i reviret avhenger
av ulvenes arssyklus. Observasjoner i Skandinavia fra langtidsserier med GPS data og det
nasjonale overvakningsprogrammet tyder pa at samholdet i flokken gradvis géar i opplas-
ning i lgpet av vinteren. Ved hjelp av 15 ar med datamateriale fordelt pa 17 revirar der det
fantes parvise GPS posisjoner tatt pd samme tidspunkt fra 21 foreldredyr og 30 valper, har
vi undersgkt familiegruppers flokksamhold og valpers utvandringstidpsunkt fra januar til
begynnelsen av juli. Vi undersgkte flokksamholdet med en regressiv ikke-lineeer tidsserie-
analyse (GAMM). Flokksamholdet var sterkest i begynnelsen av vinteren, men avtagende
over tid, karakterisert med at valpene beveget seg mer og mer for seg selv far de fleste
(75%) til slutt hadde utvandret fgr de var 14 maneder gamle. Gjennomsnittlig avstand mel-
lom kullsgsken og mellom valper og foreldre ble signifikant forskjellig fra null i paringstiden,
og forble signifikant til etter fadselstidspunktet til det ny saskenkullet. Variasjonsmalet i
flokksamholdet er derimot stort bade mellom kullsgsken, men ogsa mellom valper og for-
eldre. Med andre ord kunne valper ga atskilt fra sgsken og foreldre ogsa tidlig pa vinteren,
dog ikke sé ofte eller lenge som senere pa vinteren og varen. | de tilfellene da valpene fak-
tisk var adskilt fra foreldrene kunne valpenes habitatvalg karakteriseres som forsiktig, lenger
til skogs og lenger unna menneskelig infrastruktur. Vare resultater star i sterk kontrast mot
den allmenne oppfatningen om at ulveflokker gar sammen til enhver tid. Dette kan ha
betydning for bestandsovervakningen i form av beregning av antall ulv og ynglinger, men
ogsa for planlegging og gjennomfaring av en etisk og effektiv lisensjakt pa Skandinaviske
familiegrupper av ulv i fremtiden.
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