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Bidragsrapport

Under projektets gdng har en loggbok forts dér gruppens arbete finns dokumenterat. Déar finns
dven information om uppdelningen av arbetet mellan gruppmedlemmar. En tidslogg har ocksa
forts 6ver varje gruppmedlems nedlagda tid under hela arbetet. I bidragsrapporten nedan anges
vilka delar av rapporten som respektive gruppmedlem #r huvudsaklig forfattare for. Aven om nagon
varit huvudforfattare for en del har alla hjalp till och bidragit med att utveckla varandras delar.
Eftersom arbetet dven innefattat att bygga en modell och skriva motsvarande kod anges vilka som
framst arbetat med den.
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Popularvetenskaplig presentation

Nér en tidigare hotad art atergar till naturligt bestand kan den misstas for en inkrdktande art
trots dess historiska nérvaro. Konflikter med nya element som etablerat sig i dess ekosystem kan
da uppsta. Detta kan leda till diskussioner om reglering av populationens bestand och dérmed
dven fragan om huruvida populationen ar livskraftig nog att motsté jakt savil som de existerande
miljopaverkningarna. Grunden for fragan dr att ménniskor 6ver de senaste arhundradena haft stor
paverkan pa flertalet ekosystem och deras arter. Detta har i vissa fall lett till 6verutnyttjande som
medfor risk for utrotningshot och i vissa fall lett dnda till utdéende.

En av dessa hotade arter var den skandinaviska knubbsélen vars status som rodlistad sa nyligen som
ar 2010 lyftes da dess population aterhdmtade sig fran den tidigare tunga jakten och utbrotten av
sélpest. Detta har dock lett till en konflikt mellan sdlpopulationen och de sméaskaliga yrkesfiskarna,
vilket motiverade inférandet av licensjakt pa knubbsélar ar 2022.

Foto av Steve Adams pa Unsplash.

Hotar den nyinférda jakten knubbsélens Gverlevnad? Denna fraga kan besvaras med hjilp av en
populationsprognos, som kan utféras med en mangd olika metoder. Det har tidigare gjorts pro-
gnoser for knubbsélarnas population. En av dessa utfordes av Silva m. fl. (2021). Deras studie
anvander en matrispopulationsmodell for knubbsélsbestandet. Modelltypen i den verkar pa popu-
lationsméangden, till exempel 75% av alla knubbsilar Gverleva sitt forsta ar, sd om det existerar
20 knubbsélskutar kommer 15 av dem Overleva till nista ar. Detta omarbetas i denna studie till
en individbaserad modelleringsmetod som hamtar inspiration och data fran studien av Silva m. fl.
Modelleringsforandringen innefattar att i stallet for som tidigare, att 75% av populationen Gver-
lever det forsta aret, ger man varje individ i populationen har 75% chans att 6verleva till nésta
ar. I snitt forvintar man sig att fa samma resultat, det vill sdga att 15 Gverlever, men det existe-
rar variation och det faktiska talet kan bli hogre eller lagre &n detta vardet vilket &r grunden till
modellens slumpmaéssiga bas.

Den skapade modellen #r en forgreningsprocess som likt modellen i Silva m. fl. (2021) endast
betraktar honor med antagandet att hanar alltid finns, eftersom de vanligtvis utgor ungefar halva
populationen. Varje hona i modellen kommer f6r varje ar tillfalla ett av fyra olika utfall: antingen
kommer hon att do, do efter hon fott en honsélkut, 6verleva eller 6verleva och féda en honséalkut.
Ett av utfallen kommer alltid intréffa eftersom knubbsdlar kan féda som mest en kut per ar.
Faktumet att arsutfallen sker slumpmaéssigt, enligt givna sannolikheter fran historisk data, adr vad
som gor processen slumpméssig och skapar variationen i modellens resultat.

Det finns &ven yttre faktorer som kommer att verka pa populationen varje ar. Sélpestutbrott &r
en av dessa vilket kan komma att intréaffa med en viss sannolikhet varje ar. Da ett sadant utbrott
intraffar forvantas 60 % av populationen do. Sannolikheten att en knubbsil dor i salpest beror
pé dess alder utifran data fran tidigare utbrott av sélpesten 1988. De 6verlevande knubbsélarna
far en ej arftlig immunitet for framtida utbrott, vilket har etablerats fran studier av de tidigare
utfallen av sélpest. En annan paverkan pa modellen ar jakten som intraffar varje ar dar det jagas



en forutbestamd andel av den nuvarande populationsstorleken. Ytterligare till jakten valdes att
inkludera olika jaktstrategier, alltsa vilka sdlar som jagas, antingen jagas alla sdlarna jamn fordelat
eller sa riktades jakten mot unga respektive vuxna sélar. En annan aspekt som inkluderades var
migration, da Skagerrak-Kattegatt regionen som modellen d&mnas tillimpas pa bestar av ett flertal
mindre delpopulationer. Mer faktorer finns och skulle kunna adderas men &aterhallsamhet bor
iakttas eftersom modellens berdkningstid 6kar markant desto mer som inkluderas, s& det ar viktigt
att begrinsa till det som beddéms vara betydande for modellberdkningarna.

Analys av den uppbyggda modellensberékningar etablerar vikten av jaktstrategin, da det var en
markant skillnad i resultat mellan det olika jaktstrategierna, att jaga vuxna sélar var det mest
skadliga for populationen. Trots detta naddes inte definitiv utrotning vid moderata jaktkvoter nar
den betraktade hundra ar framéat i tiden, vilket var likvért studien fran Silva m. fl. (2021). Detta
betyder inte att den nuvarande jakten &ar hallbar for de nésta hundra ar d& det observerades att
populationen gar under den rekommenderade nivan for att sdkerstélla en gynnsam bevarandestatus
fér knubbsélarna enligt Helsingforskommissionen. Darfor dr noga iakttagelse av fordndringar i
knubbsélspopulationen till stor vikt infér beslutsfattande om jaktkvoter. Avslutningsvis pavisades
en viktig skillnad mellan modellerna vara utvecklandet av slumpens omfattning da det kan komma
intraffa oturliga fall med hogre utrotnings risk och det &r viktigt att ha i atanke inte bara det
troliga utfallet utan d&ven de mdjliga utfallen.



Sammandrag

Brister i informationen kring hur den skandinaviska knubbsélspopulationen kommer pa-
verkas av nyinford licensjakt har gjort vidare studier énskvérda. Denna studie utformar och
analyserar en individbaserad modell med inspiration fran den matrispopulationmodellen i stu-
dien genomford av Silva m. fl. (2021), som data &ven ar tagen fran. Modellering baserad pa
individer gor att stokastiska utfall i populationsutvecklingen ar lattintegrerade. Modellen be-
traktar endast honorna i populationen. Dessa individer ses som basenheter till stokastiska
férgreningsprocesser med fyra olika utfall som star f6r varians i modellen. Verkande pa denna
populationsprognos tillaimpas en jaktkvot som uttrycker sig i en procentuell méngd och kan
riktas mot olika aldersgrupper om det 6nskas. Introduktionen av epizootier av sélpest till mo-
dellen erholl 6kad variation i resultatet. Epizootiernas dédlighet dr baserad pé &ldersférdelad
data fran ett tidigare utbrott. I modellen mdjliggérs uppdelning av totalpopulationen till del-
populationer och migration mellan delpopulationerna tillats. Elva delpopulationer i Skagerrak-
Kattegatt-omradet analyseras i denna studie. Analysen utfordes utifran datan fran Silva m. fl.
(2021) med likvéardiga parametervarden for att se pa skillnader i modelleringsstrategier. Andra
parameterviarden som ar av intresse for att uppskatta risken att knubbséalsbesténdet tar skada
studerades ocksé. Resultaten skiljer sig vésentligt fran Silva m. fl. (2021) i de scenarier d& epi-
zootier drabbar populationen. Dessa skiljaktigheter tros vara pa grund av implementationer av
epizootier i koden och inte péa de grundldggande modellerna. I scenarier utan epizootier skiljer
sig inte simuleringsutfallen visentligt. Avslutningsvis observerades dven vikten av inklusionen
av det stokastiska beteendet som gav en mer verklighetstrogen utfallsbild.

Abstract

Deficiencies in information about how the newly introduced hunting will affect the pop-
ulation of Scandinavian harbor seals have made further studies desirable. In this study, we
created and analyzed an individual-based model with inspiration as well as data taken from
the study conducted by Silva et al. (2021). Modeling based on the individuals makes the
inclusion of chance easy as the outcome of each individual’s time-step can be stochastically
established. The model considers only the female individuals of the population. These are seen
as basic units for a stochastic branching processes with four different outcomes that account
for the variance in the model. On to this population projection the hunting quota is applied,
which is expressed as a percentage amount dependent on the time-step’s population size and
can be targeted at different age groups if desired. The inclusion of epizootics into the model
increased variation in the results received as these occurred randomly based on a probabil-
ity factor. The mortality of epizootics occur based on age-dependent mortality data from a
previous outbreak. In the model a division of the overall population into subpopulations is
enabled and migration between the parts is allowed. Eleven subpopulations of the Skagerrak-
Kattegat area were analyzed in this study. The analysis was performed based on the data
from Silva et al. (2021) with equivalent parameter values to highlight differences in modeling
approaches. This led to the observation that significant differences in the simulation outcomes
only occurred when epizootics acted on the population, which was thought to be due to their
different implementations rather than a consequence of the modeling method. In scenarios
without epizootics, the simulation results do not differ significantly. In conclusion, our study
highlights the importance of including stochastic behavior in population dynamics modeling.
By doing so, we were able to obtain a more realistic picture of the population dynamics.
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1 Inledning

Perioden fran 1800-talet och framat har av manga borjat kallas for antropocen, ménniskans tids-
alder. Detta eftersom ménniskan blivit en av de storsta paverkande faktorerna pa jordens miljo
och ekosystem (Lewis & Maslin, [2015). Antalet arter som utrotats eller blivit allvarligt hotade &r
s&4 omfattande att det &ven talas om ett sjdtte massutdéende (Ceballos m. fl.l 2015)). Nagra av
de vanligaste anledningarna till en arts utrotning ar férlust av habitat, klimatforéndring, invasiva
arter och rovdrift (Minin m. fl.; |2019)). For att forhindra arters utddende och forlust av biologisk
maéangfald har den nya vetenskapsgrenen bevarandebiologi vuxit fram. Forskning i omradet syftar
till att klargéra hur ménniskan paverkar arter och ekosystem och att utveckla atgérdsplaner for
att forhindra artutrotning (Naiman, Décamps, McClain & Likens, [2005)).

Population viability analysis, PVA, &r inom bevarandebiologin att med hjilp av matematiska mo-
deller uppskatta en populations utveckling 6ver en viss tid (Drake, [2008]). Malet ar att skatta risken
for att populationen dér ut inom den studerade tidsramen. Resultaten anvinds for att identifiera
hotade populationer och arter, for att kunna vidta skyddséatgarder (Drake, [2008; |Ahrné & Bjelke,
2023). Arten kan efter en sddan analys &ven komma att rodlistas, vilket ar ett sétt att fa politiska
och ekonomiska medel for att kunna skydda den (Minin m. fl., |2019). Om analysen &ven kan ge
insikt i de framsta anledningarna till varfor arten eller populationen ar hotad, kan det vara vérde-
fullt for att kunna rikta hjalpinsatserna battre (Brook m. fl., 2000)). Ett flertal exempel finns pa
historiska lyckade hjélpinsatser, som nar exempelvis havsuttern langst Nordamerikas stillahavskust
rdddades fran ndra utrotning efter jaktférbud och andra riktade medel (Begum), [2023).

I Sverige finns, utéver ett visst antal rodlistade arter, &ven arter vars populationer studeras ingéende
i reglerande och bevarande syfte. Till de arterna hor de stora svenska rovdjuren som varg, lodjur,
bjorn och jarv. Historiskt har de jagats av ménniskan eftersom de har utgjort ett hot mot bade
ménniska och boskap. Populationerna sjonk till utrotningsgrénsen, men efter perioder av fridlysning
under 1900-talet har populationerna aterhdmtat sig (Nyrénl |2012). Idag &r utmaningen att behalla
gynnsam bevarandestatus for populationerna och samtidigt reglera rovdjursantalen sa att ménniska
och boskap inte tar allvarlig skada. Regleringen av populationerna astadkoms genom licensjakt,
dér en viss kvot av populationen far skjutas under vissa perioder (Naturvardsverket, [2017)). Ett
flertal studier med PVA-simuleringar har genomforts for att uppskatta hur stora populationerna
bor vara for att ha fortsatt gynnsam bevarandestatus (Nilsson) [2013)).

Den skandinaviska knubbsélen har ocksa en historia av att ha jagats av ménniskan, men har efter
fridlysning aterhdmtat sig till stérre antal (Olsen m. fl}, 2013). Ar 2019 uppskattades popula-
tionsstorleken vara ungefiar 24 000 (Silva m. fl.; 2021)). Licensjakt av knubbséil langs den svenska
vastkusten har sedan 2022 bedrivits med tillstand av Naturvardsverket med motivering att minska
skador péa fiskeredskap och skydda fiskebestandet, eftersom fiskare i omradet upplevt en 6kad péa-
verkan fran knubbsélarna. Sérskilt bedoms det smaskaliga yrkesfisket vara utsatt (Aminoff, [2023).
Tidigare har skyddsjakt av knubbsélen varit tillaten vid situationer dar ett lokalt fiske varit spe-
ciellt utsatt av ett fatal knubbsélsindivider, men licensjakten &mnar att mer storskaligt reglera
populationstillviixten och halla den nere (Naturvardsverket, 2017)).

Pa samma sétt som for de andra stora svenska rovdjuren, ar det viktigt att fa en balans mellan att
reglera populationen genom jakt och samtidigt inte &ventyra populationens nuvarande gynnsamma
bevarandestatus. Enligt Helsingforskommissionen bér populationen vara minst 10 000 individer for
att detta inte ska dventyras (Aminoff, 2023). Det behévs mer underlag fér hur licensjakten kommer
péaverka populationen av den skandinaviska knubbsélen Gver tid och dess risk for utdéende. Arten
har 6verexploaterats tidigare och det ar viktigt att undvika att det intraffar igen (Silva m. fl.|
2021). En utvéirdering av populationsutvecklingen och dérmed livskraften vore gynnsam for att
undvika upprepning av historiska misstag och ytterligare forlust av biologisk mangfald.

1.1 Syfte

I artikeln av Silva m. fl. (2021) som &r publicerad i Coastal and Marine Ecology, anvindes en ma-
trispopulationsmodell for att stdlla prognoser och analysera eventuella risker for det svensk-danska
knubbsélsbestandet da det utsétts for olika stressfaktorer. I och med den nyinférda licensjakten



fran ar 2022 ckade nyttan av prognoser for populationsutvecklingen av knubbsédlarna. Darfér ar
avsikten i denna studie att skapa en individbaserad modell for samma knubbsélspopulation som
modellen i Silva m. fl. (2021). Med hjalp av den individbaserade modellen kan mdojliga scenari-
er understkas. Dessa scenarier representerar méjliga utfall och kan genereras fran de inkluderade
faktorerna. De stressfaktorer som inkluderas dr de som anses vara de mest relevanta utifran Silva
m. fl. (2021) samt artens biologiska bakgrund. Vissa av dessa faktorer kommer vara oférénderliga,
bestdmda utifran parameterdata, medan andra kan variera beroende pa de valbara parametrarna.
Modellen &mnas vara utbyggbar, men fér att begrdnsa modellens komplexitet begrinsas antalet
parametrar i denna studie till dem som har bedémts mest effektfulla. Analytiska resultat angéende
parametrarnas paverkan pé populationsutvecklingen kommer hérledas.

Den skapade modellen kommer darefter anvindas for att understka om knubbsélens populations-
utveckling under 100 ar bibehaller sin gynnsamma bevarandestatus och hur de varierbara para-
metrarna paverkar populationens utveckling. Analys av hur de olika modellelementen paverkas av
dndringar i de valda parametrarna kommer ocksa utféras. Slutligen kommer resultaten jamforas
med den tidigare studien av Silva m. fl. (2021) for att utvirdera skillnaderna mellan en individba-
serad modell och en matrispopulationsmodell i relation till knubbsélsbestandet.

2 Biologisk bakgrund

Knubbsélarna ( Phoca vitulina) har en vidspridd metapopulation férdelad i delpopulationer i Skagerrak-
Kattegatt. Majoriteten av knubbsédlarna aterviander till sina habitat for fortplantningssdsongen
(Wursig, Thewissen & Kovacs|, [2018; |Silva m. fl.; |2021). Dock inte alla; det existerar migration i
en lag grad till nérliggande habitat. Troheten till fédelsehabitatet gor att knubbsélens metapo-
pulation har ménga genetiskt unika delpopulationer (Silva m. fl.; 2021)). Knubbsélarna beger sig
tillbaka till sina habitat som mest mellan maj och september under vilken tid parningen sker.
Knubbsilshonorna kan féda som mest en kut per ar och blir konsmogna forst vid 4-6 ars alder och
deras fertilitet avtar snabbt efter 25 &rs alder (Wursig m. fl.| [2018). Som {6ljd far populationen en
langsam tillvixthastighet &ven under optimala forhallanden (Silva m. fl., |2021)). Tillvéxten ar &ven
kénslig for jakt och andra miljéfaktorer, sdsom miljogifter som upptéckts sédnka fruktsamhet hos
honorna och i vissa fall &ven lett till sterilitet (Harding), 2022)). Livsldngden hos knubbsélshonorna
ar svar att bedoma exakt men Hérkonen och Heide-Jgrgensen (1990) som skrev om knubbséilarnas
livshistoria i 6stra Atlanten, erholl 36 ar for knubbsélens honor och 31 ar for hanar.

Populationen har en historia av perioder med stark tillvixt, féljda av kortare perioder med om-
fattande nedgangar dar populationsstorleken kraftigt reducerats, detta kan observeras i Figur
Forst pa grund av jakten for resurser, men dven pa grund av omfattande forsck att genom intensiv
jakt minska besténden i borjan av 1900-talet (Olsen m. fl.; [2013)). Ar 1969 infordes jaktforbud av
knubbsélarna {6ljt av fridlysning 1974 (Havs- och vattenmyndigheten) |2013; [Viker} [2019). Sedan
dess har istéllet sjukdomar som givit upphov till epizootier legat bakom perioder med ckad dodlig-
het (Silva m. fl., 2021)). Under denna tiden har det intraffat tva epizootier av sélpest, aren 1988 och
2002. Efter epizootin 1988 saknades vid rikningen 60 % av det forvintade bestdndet (Harkonen
& Heide-Jgrgensen, (1990). De déda knubbsélarna Gverskred 5378 i Skagerrak-Kattegatt vid denna
epizooti. Utifran dessa tidigare utfall har existensen av immunitet etablerats. Denna immunitet
uppstar i silar som 6verlevt ett tidigare utbrott men Gverfors inte till de efterféljande generatio-
nerna (Harkonen, Harding, Rasmussen, Teilmann & Dietz, [2007). Denna immunitet skyddar inte
populationen fran andra sjukdomar sésom fagelinfluensan (H10N7) som drabbade dem 2014. Déd-
ligheten av detta sjukdomsutbrott var betydligt mindre da det berdknas ha dodat blott 3000 silar
i Skagerrak-Kattegatt (Viker} 2019).



Figur 1:
Historisk utveckling av knubbsélspopulationens storlek
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Kommentar. Fran Nationell forvaltningsplan for knubbsdl (Phoca vitulina) i Kattegatt och Skagerrak , av Havs-
och vattenmyndigheten, 2012,

https://www.havochvatten.se/data-kartor-och-rapporter /rapporter-och-andra-publikationer

/publikationer /2012-09-28-nationell-forvaltningsplan-for-knubbsal-i-kattegatt-och-skagerrak.html.

Knubbsélarna &r opportunistiska i sitt val av diet och &ter darfor varierad kost av vad som finns
till hands, mestadels liten till medelstor fisk (Harding}, 2022)). De olika habitaten har, beroende pa
utrymme och fodotillgang, en grins for antalet silar som kan frodas dér. Efter knubbsélspopula-
tionernas aterhdmtning fran jakten som lag till grund for populationsnedgangen, har en konflikt
med kustfisket uppstatt(Wursig m. fl., 2018). Skador pa fiskeredskap orsakade av knubbsélar samt
konkurrens om fisken &r de priméra anledningarna till den nuvarande licensjakten av knubbsélar
som inférdes 2022 (Naturvardsverket) 2023)).

3 Modellering av populationsdynamik

I denna sektion beskrivs den matematiska bakgrunden fér modellen som konstruerats. Det presen-
teras tva olika tillvigagangsétt som kan anvindas vid modellering av populationsdynamik. Forst en
individbaserad metodik f6ljt av en baserad pa matrisalgebra. I den forstndmnda studeras popula-
tionsféréandringar pa individniva, vilket dr lampligt i en stokastisk miljo dér det finns stor variation
mellan individer i populationen. Detta kraver dock datorsimulering och lampar sig bést for mindre
popualtionsstorlekar. Den senare anvinds med fordel vid stérre och mer homogena populationer
(D. L. DeAngelis| 2017]).

3.1 Individbaserad modell for populationstillvaxt

Individbaserade modeller kan inom populationsstudier anvindas i en PVA som simulerar popula-
tionsdynamik for en art pé individniva. I en individbaserad modell representeras varje individ i en
population som en separat enhet med en viss uppséattning egenskaper.

Individbaserade modeller kan anvindas for att ndrmare underséka potentiella effekter av demogra-
fisk stokasticitet samt miljostokasticitet tillsammans med andra kéllor av oséikerhet. Det finns ett
flertal typer av stokastiska processer som kan tilldimpas pa den hér typen av modellering. I det hér
arbetet anvinds den sa kallade Galton-Watson-processen.

Galton-Watson-processen ar en typ av stokastisk forgreningsprocess, dir teorin utvecklades under
slutet av 1800-talet for att underséka varfér familjenamn inom den brittiska adeln tenderade att
forsvinna (Athreya & Ney, [1972). D4 representerade forgreningsprocessen antal manliga individer
i varje generation, eftersom de bar familjenamnet vidare. Detta &r ett exempel pa en enkel Galton-
Watson-process dér man inte gér nagon skillnad mellan individerna. Processen &r en markovkedja



dar sannolikheten for antalet individer i ett givet tidssteg bara beror pa antalet individer i steget
fore (Athreya & Ney, (1972]).

Flertyps-Galton-Watson-processer kan anviandas for att beskriva individer som kan kategoriseras
som olika typer (Athreya & Ney,|1972). Bade enkel- och flertypsprocesser har anvénts inom biologin
for att utveckla modeller for cancerspridning (Kimmel & Axelrod, 2015) och populationstillvixt
(Cloez, Daufresne, Kerioui & Fontez, [2019).

Det gar att beskriva flertyps-Galton-Watson-processer i bade diskret och kontinuerlig tid (Athreya
& Neyl, 1972)). En process i diskret tid passar for populationer med regelbundna parningssésonger
och varje férgrening i processen representerar da att en parningssidsong har passerat. Varje individ
kan i forgreningsprocessen ge upphov till en ett ar dldre individ, om den 6verlever sésongen. Den
kan ocksa ge upphov till en ny individ av alder 1 genom reproduktion. I Figur [2]finns en illustrerad
férgrening av en sadan process.

Figur 2:
Tllustrerad forgreningsprocess
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Kommentar. Ett exempel pa en forgreningsprocess som boérjar med en nyfédd individ. Vid fem ars alder blir
individen kénsmogen, och under nagra av de féljande aren producerar den avkommor.

3.2 Matrispopulationsmodell for populationstillvixt

Att ta vintevirdet av populationsutvecklingen for en flertyps-forgreningsprocess betingat pa po-
pulationen vid ar ¢ till ar £+ 1, det vill séga den forvantade populationsutvecklingen fran ett ar till
ett annat, blir likvirdigt med att multiplicera populationsvektorn X; med en matris L = ||I;;]|. I
litteraturen kallas denna matris for vintevardesmatrisen (Athreya & Ney, (1972). Dess element ges
av l;; = E[X1(j)| X0 = €], dar X1(j) representerar antalet individer av alder j, vid tiden 1.

I populationsstudier kallas matrisen L for Lesliematrisen och &r det klassiska verktyget for att
simulera stora populationer. Dessa modeller kallas for matrispopulationsmodeller (Shripad & Hal,
2012). De nollskilda elementen i Lesliematrisen &r f, och s, som representerar fodslo- respektive
overlevnadssannolikheten f6r en individ av alder a €{1,...,A}. Matrisen konstrueras pa sadant
vis att f, for varje aldersklass skrivs pa forsta raden och s, pad underdiagonalen. Den far da

utseendet ~ _
fi oo fs oo fas1 fa
s1 0 0 ... 0 0
0 sy O 0 0
L=10 0 s RE (1)
0 0 0 sa1 0|




I denna modell erhélls populationsférandringen for ett tidssteg genom att multiplicera matrisen L
med den nuvarande populationsvektorn X;. Notera att resultatet blir E[X;1|X¢] och inte den
stokastiska variabeln X, direkt. Notationsméssigt far E[X;1|X ] f6ljande utseende:

fi fo fs ... fasr fa] [Xe(D)]
0

S1 0 e O 0 Xt(2)
ElXi1|X] =LX:= |0 0 s 0 (4) @

0 0 0 ... s4a1 0] [X(A4)]
Vid populationsstudier ar det intressant att undersdka vad den langsiktiga storleksutvecklingen
blir; huruvida populationsstorleken kommer véxa, avta eller halla sig stabil. Ett véntevirde for
populationstillvixten gar att extrahera ur Lesliematrisen. Enligt Perron-Frobenius sats har Le-
sliematrisen ett dominerande egenvirde p som karaktériserar populationstillvixten (Athreya &
Ney, 11972)). Om p < 1 kommer populationen garanterat dé ut. Om p > 1 kan det finnas en risk
att populationen doér ut, men populationen férvintas vixa for varje tidssteg, och magnituden pa
p avgbr hur snabbt det sker (Athreya & Neyl [1972)). Till det dominerande egenvérdet finns en
motsvarande hogeregenvektor vars element beskriver alderns stabiltillstandsférdelning. Stabiltill-
standsfordelningen &r en fordelning sadan att om aldern foljer den ar ¢, s& kommer den &ven folja
den ar t + 1 (Leslie, [1945)).

D& Lesliematrisen korresponderar till vintevérdesmatrisen for en forgreningsprocess leder detta
till en deterministisk populationsutveckling om denna metod anviands, da den berdknar den snitt-
liga populationsférandringen varje ar for en process med den givna Lesliematrisen. Detta leder
till begrénsningar i hur modellen kan nyttjas. Saker som utdéendesannolikheter blir i denna upp-
stillning svara att resonera kring. Da pratas det istéllet om ett troskelvirde som kan kallas for
kvasi-utrotning, dar populationen antas vara paviag att dé ut om den kommer under detta virde
(Silva m. fl.| [2021)).

Om intresset ar att modellera det forvintade beteendet for en population sd kan den klassiska
matrispopulatinsmodellen récka. Vill man déremot ha en rikare uppfattning av hur slumpen ver-
kar pa populationstillvixten fran ar till ar s kan andra metoder implementeras. Individbaserade
modeller, sasom flertyps-Galton-Watson processen, kan uppna detta och har anvénts for smé po-
pulationsstorlekar (Cloez m. fl., 2019).

4 Modellbeskrivning

Modellen konstruerades for att representera en Overgripande metapopulation bestdende av ett
flertal delpopulationer, likt strukturen i knubbsélspopulationen i Skagerrak-Kattegatt. Den an-
passades for att i hog grad efterlikna verkligheten utan att vara for komplex. Modellen &r en
tidsdiskret flertyps-Galton-Watson-process, dér utfallen i forgreningen mest centralt paverkades av
sannolikheterna for verlevnad och reproduktion. Varje steg i processen representerar ett ar, vilket
var lampligt eftersom knubbsélarna har en fortplantningssidsong per ar. Populationsdynamik im-
plementerades i modellen pa sa vis att forgreningen tog hénsyn till ekosystemets barférméga, och
det férekom &ven migration mellan delpopulationerna. For att kunna anvindas for undersékning
av externa stressfaktorers paverkan pa populationen inkluderades paverkan fran gifter i miljon och
processer som representerade jakt och epizootier.

4.1 Overlevnad och reproduktion

Varje sél av alder a = 1, ..., A ger upphov till férgreningen

0 med sannolikhet (1 — s4)(1 — fa),

e med sannolikhet (1 — s,) fa, 3)
Vg =

€qil med sannolikhet s, (1 — f,),

e; + eg+1  med sannolikhet s, f,



dar f, och s, ar fodslo- respektive overlevnadssannolikheterna for en godtycklig sil av alder a.
Slumpvariabeln v, beskriver att varje sil av alder a = 1, ..., A vid en godtycklig férgrening anting-
en

e dor utan att producera avkomma med sannolikhet (1 — s,)(1 — f,),
e producerar avkomma men dér med sannolikhet (1 — s,) fa,
e overlever utan att producera avkomma med sannolikhet s, (1 — f,) eller

e producerar avkomma och 6verlever med sannolikhet s, f,.

4.2 Jakt

En central del av modellen var den for licensjakt pa sélar. Parametern som valdes var jaktkvoten, Q.
En funktion skapades sa att den skulle vara flexibel och kunna anpassa sig till olika jakt-scenarier.
Dessa jakt-scenarier kunde vara att variera jaktkvoten och anpassa aldersstrukturen for jakten.
Med det menas att jakten kunde vara mer inriktad pa unga eller vuxna sélar, eller att det skedde
helt slumpartat mellan aldrarna. Mellan delpopulationerna var jakten jamnt férdelad i férhallande
till deras storlek.

4.3 Miljoparametrar

Den varierande miljon och ekosystemet som knubbsélspopulationen lever i har en inverkan pa
populationsutvecklingen. Epizootier, hindelser nér en sjukdom slar ut en stor del av populationen,
var relevanta att inkludera i modellen. Som beskrivits tidigare har sélpopulationen under de senaste
artiondena drabbats av dessa under relativt jdmna mellanrum. Epizootiparametern som inférdes,
FE, representerar sannolikheten att en epizooti intraffar under ett ar, alltsd mellan tva férgreningar
i processen. Eftersom insamlad data tyder pa att sdlar som Gverlevt en epizooti &ven Gverlever
vid nésta, inférdes immunitet i modellen. Detta innebar att sdlar som Overlevt en epizooti inte
paverkades vid nésta.

Aven gifter och andra ménskliga utslipp som nar populationen kan ha en inverkan pa populations-
utvecklingen. Det har framkommit att det paverkat sélarnas fertilitet och i vissa fall gjort dem
sterila. For att undersdka fororeningarnas paverkan knubbsélspopulationen inférdes en parameter
for sankt fertilitet, F'.

4.4 Populationsdynamik

Metapopulationen ar uppdelad i flera mindre delpopulationer men det férekommer en viss grad
av migration mellan dem. Med migration menas att en sél flyttar till en annan delpopulation
och bérjar reproducera hos den nya delpopulationen, eller koloni som det ocksa kan kallas. Detta
inkorporerades i modellen genom en sannolikhet for att en silindivid migrerar till en annan koloni.
For kolonier som ligger tillrackligt langt bort finns ingen sannolikhet att en individ migrerar dit.
Dessa sannolikheter ar statiska och dndras inte i modellen, darfor &r migrationen inte en parameter.
I Figur |3|illustreras knubbsélarnas mojliga migrationsvéagar till andra delpopulationer.

Trots att det i teorin inte finns nagot tak for hur en flertyps-Galton-Watson-process kan vixa,
ar detta inte fallet i verkligheten for knubbsélspopulationen. En barférmaga och logistisk tillvéxt
implementerades i modellen for att efterlikna populationsdynamik i naturen. Detta ledde till att
fédslo- och &verlevnadssannolikheter fordndrades beroende pa hur stor populationen var. Barfor-
magan implementerades som ett statiskt tal K, som angav systemets maximala kapacitet, det
vill sdga hur stor population omgivningen kunde forse. Ett unikt K implementerades for varje
delpopulation, eftersom alla habitat erbjuder olika forutséttningar.



Figur 3:
Migrationsvigar mellan delpopulationer
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Kommentar. Mojliga migrationsviagar mellan delpoi)ulationerna hos knubbsélspopulationen i Skagerrak-Kattegatt.
Storlekarna pa ringarna visar relativa populationsstorlekar.

5 Metod

I denna sektion beskrivs hur de ingaende delarna i modellen implementerades. Strategin var att
genomfora flera simuleringar med olika parameterkombinationer, for att sedan med hjalp av re-
sultaten forsoka besvara fragestillningarna. Véarden for fodslo- och 6verlevnadssannolikheter (se
Tabell [I] i Appendix 1) himtades fran studien av Silva m. fl. (2021) for att sedan kunna géra en
rittvis jimforelse mellan resultaten. I Figur [ nedan finns ett flédesschema for hur ett &r i en simu-
lering sag ut. Hela programkoden fér modellen, som gjordes i programspréaket R, finns i Appendix
3.

Figur 4:
Flodesschema
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Kommentar. Illustration for hur ett ar i en simulering sag ut i modellen. Forst simulerades 6verlevnad och
reproduktion, som paverkades av barférmagan och eventuell sankt fertilitet. Sedan genomfordes simulering for jakt.
Efter detta kunde en epizooti intréffa med viss sannolikhet. Slutligen kunde migration ske mellan delpopulationer.



5.1 Overlevnad och reproduktion

Huruvida en sél 6verlever fran ett ar till ett annat har tva mdjliga utfall; antingen Gverlever den
eller sa dor den. Detsamma géller om den producerar en avkomma eller inte. Det antas i modellen
att héndelserna ar oberoende sélarna emellan.

Antalet sdlar av alder a som overlever till alder a + 1 modelleras som en binomialférdelad slump-
variabel, enligt ekvation

[Xi41(a+1)|X¢(a)] ~ Bin(X¢(a),sq), a=1,..,A—1. (4)

Reproduktion implementerades enligt ekvation[5] Eftersom alla aldersklasser har en viss sannolikhet
att féda en kut av alder a = 1 ges antal kutar av en summa av oberoende binomialférdelade
slumpvariabler.

A
(X1 (DIXe(1), oy Xi(A)] ~ Z Bin(X¢(a), fa)- (5)
a=1

X ++1 beskriver den tillfidlliga populationsvektorn mellan tiden ¢ och ¢ + 1 innan modellens and-
ra faktorer, s& som epizootier och jakt, paverkat populationen. Néar simuleringscykeln passerat
samtliga stressfaktorer, se Figur [4] , erholls den slutgiltiga populationsvektorn X .

Ett grundantagande var att anvinda en aldersférdelning med ett tak. Det antogs att sélarna hade
en maxalder, A, pa 38 ar som de inte kunde Gverstiga. Detta gjordes dels for att forenkla och
forsnabba simuleringarna, och dels for att efterlikna modellen fran Silva m. fl. (2021) och gora
modellerna jamférbara.

5.2 Jakt

Jakten och jaktkvoten () var central i modellen, malet var att simulera jakten sa realistiskt som
mojligt. Jaktfunktionen skapades sa att den skulle simulera att en sél i taget jagades och nér den vl
hade jagats sa skulle den inte kunna bli jagad igen, det vill séiga den togs ut ur populationen helt.
Detta implementerades under tidsteget ¢ med hjilp av en loop som avbrots nar antalet sédlar som
jagats uppnadde ett visst antal som motsvarade jakkvoten. Jakten av sélindivider modellerades som
en dragning utan aterldggning. En sil drogs ur populationen pa méfa utan att placeras tillbaka,
detta skulle modellera att sélen dédades som resultat av jakten.

Den éaldersstrukturerade jakten inférdes s& att vissa aldersgrupper kunde jagas mer &n andra.
Detta implementerades genom en jaktstruktur dér jakten kunde vara mer inriktad mot unga sélar,
vuxna sélar eller att det inte finns nagon alderstrukturerad jakt alls. Vid jakt mot unga, vilket
definierades som alla sdlar under 6 ar, s& kunde detta likstdllas med att alla sdlar som var 6 ar
eller dldre inte var med i dragningen som modellerade jakten. Pa samma sétt definierades jakt mot
vuxna sélar som att sdlar yngre dn 6 ar inte var med i dragningen.

5.3 Fertilitet

Den eventuellt nedsénkta fertiliteten pa grund av miljégifter implementerades pa sa sétt att sanno-
likheterna for individernas reproduktion, f,, sinktes med en faktor F' for alla aldrar i populationen.
Nedsatt fertilitet undersoktes for F' € {1,0.9,0.7,0.5}.

5.4 [Epizootier

Under varje ar i simuleringen, oberoende aren emellan, slumpades om en epizooti skulle intréiffa
med sannolikhet F. Eftersom epizootier historiskt intréffat lite oftare d&n vart tjugonde ar, under-
soktes parametervirdena E € {0.01,0.05,0.07,0.11}. Det antogs att vintevirdet fér andelen av
populationen som skulle d6 i en epizooti var 60 %.

Det skapades dven en sannolikhetsvektor € = (e(1),...,e(A4)) dér €(a) gav hur sannolikt det var
for en sélindivid av alder a att dé vid en epizooti. Denna baserades pa hur ddédsfallen sett ut
historiskt. Data fran Hiarkonen (2007) gav fordelningen mellan aldrarna 2-20 och &ldersklassen



21+ i dédstalen under epizootin 1988. Beteckna frekvensen av aldersklass a = 1, ..., 20, 21+ bland
de doéda i epizootin som ¢(a).

Figur 5:
Relativ sannolikhet for aldrarna 2-38 ar att do vid en epizooti.
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Kommentar. Sannolikheterna dr baserade p& uppmaétt data fran Hérkénen m. fl. (2007) och Lesliematrisens
stabiltillstandsférdelning.

Beteckna med v(a) frekvensen av aldersklass a = 1,...,20, 21+ i stabiltillstandsfordelningen. For-
hallandet mellan representationen av tva aldersklasser a och b i dédstalen bor folja

du _ v(@)e(a)

v q(b)e(b)
Utifran detta samband bestdmmer vi en exakt databaserad vektor med komponenterna é(a) for
a=2,..20,214. For aldrarna a = 21, ..., 38 lats €(a) = €(21+). I resulterande é.(a) visas i Figur
Bl Som framgér i figuren har sélar i aldersspannet 10-20 ar en mycket ldgre sannolikhet att do i en
epizooti dn de utanfér aldersspannet. Inga kéinda fysiologiska egenskaper forklarar denna avvikelse,
och det betraktas darfor som ett fel i datan. Darfor anpassas en mjuk kurva pa formen

e(a) = (1 + V(@ —1)ea)es
s& att €(2) = €.(2)cs och €(38) = €.(38)cs.
Den konstanta faktorn ¢z bestams av den totala andelen doda sélar:
Z v(a)e(a) = 0.6. (6)
a=1,...,20,21+

Det ar ként att sannolikheten for att arets kutar dor &r 1 (Harkonen & Heide-Jgrgensen) (1990),
vilket tillsammans med @ entydigt bestdmmer e.

I simuleringen gavs varje individ av alder @ = 1, ..., A sannolikheten e(a) att d6, och hur manga som
dog slumpades genom binomialférdelningen. Sannolikheten att do var dock noll fér de individer
som genomlevt tidigare epizootier pa grund av immunitet.

5.5 Migration

Varje individ i modellen tillhérde en av delpopulationerna. I modellen tilléts individer migrera till
nérliggande kolonier . Vid varje tidssteg gavs varje individ en 3 % sannolikhet att migrera. Vilken
av de nérliggande kolonierna som individen migrerar till valdes likformigt slumpmaéssigt.

5.6 Barformaga

Modellen tar hansyn till ekosystemets barformaga. Barformagan paverkar i varje tidpunkt fods-
losannolikheterna f,(N) och 6verlevnadssannolikheterna s,(N) beroende pa hur manga sélar det
finns i populationen, for alla aldrar a = 1, ..., 38.



Ett ekosystems barférmaga, betecknad K, anger vilket antal individer av en art som ekosystemet
maximalt kan uppehalla. For att modellera populationsdynamiken med barférméaga i diskreta tids-
steg anvénder vi Beverton-Holt-modellen (Beverton & Holt| [1993). I Beverton-Holt-modellen &r
forhallandet mellan antalet individer n; vid ¢t och ¢ + 1

Ni4+1 AK

I var stokastiska modell motsvarar det vantevardesforhallandet
E[N¢g1|NVe] _ MK
N, K+ A=-1)Ny

Detta erhalls genom att gora Lesliematrisen populationsstorleksberoende:

K

L(N):=L- KT0-DN

Den populationsstorleksberoende Lesliematrisen L(N) har det dominerande egenvérdet

K
AN = N

5.7 Parameterviarden och scenarion

For att fa forstaelse for varje enskild parameters paverkan i var modell genomfordes forst flera
scenarier dar vi endast aktiverade en parameter at gangen eller i begransad kombination tva pa-
rametrar at gangen. Utéver det genomforde vi dven flera scenarier for att bedéma den samlade
paverkan av alla parametrarna i var modell pa sdlpopulationen. I dessa varierades parametervér-
dena i olika kombinationer med alla parametrar aktiva samtidigt.

I det forsta fallet utfordes forst simuleringar dér vi varierade en parameter i taget medan de andra
holls konstanta. Dessa simuleringar gjorde det mojligt att isolera effekterna av varje parameter
och fa en mer detaljerad forstaelse for deras roll i var populationsmodell. Scenarion utvirderades
separat for F € {0.9,0.7,0.5}, E € {0.01,0.07,0.11} och @ € {0,0.05,0.1} for jaimnt strukturerad
jakt. Aven jaktstrukturer for jakt begrinsad till unga respektive vuxna sélar studerades for Q =
0.05. Till detta inkluderades scenarion for att testa effekten av epizootier tillsammans med de olika
aldersstrukturerna pé jakten. Detta eftersom det var av intresse att undersoka hur strukturerad
jakt och epizootier samverkar d& bada misstdnks péaverka sdlpopulationens &aldersdistribution. I
dessa testades alla tre varianter av jakt med E = 0.05 och @ = 0.05.

Vi utférde &ven simuleringar dér vi testade alla mojliga kombinationer av foljande parametervirden
Q@ € {0.01,0.03,0.05,0.07} och F € {1,0.9,0.7} med jakten strukturerad antingen jamnt fordelad
eller mot unga respektive vuxna sélar. I det hér fallet ville vi undersoka vilka kombinationer av
parameterviarden som ledde till 6kad risk for utdéende, bade for populationen som helhet och for
individuella delpopulationer. Sannolikheten for epizootiutbrott F fixerades i dessa scenarier till
0.05.

Ett ytterligare langtidsscenario genererades for att utviardera den kombinerade effekten av hogre
sannolikhet for epizootier och hoga viarden av andra parametrar under langre tid. I detta scenario
antog £ = 0.1, F = 0.7 och @ = 0.07 med en jamnt férdelad jakt. Till skillnad fran andra scenarier
simulerades detta i 200 ar.

Gemensamt for alla scenarion var att startvirdena for alla kolonier utgick fran den stabila al-
dersfordelningsvektorn skalad med en konstant for att uppna samma population som den enligt
Silva m. fl. (2021) uppskattade populationen for 2019. For att kunna ta fram medelvirden och
eventuell varians genomférdes 100 simuleringar av varje scenario under en tidsperiod pa 100 ar.
Langtidsscenariot ar ett undantag som simulerades i 200 ar.

For att belysa kolonier som inte dr utrotade men kan tdnkas vara vildigt sarbara definierades
ett matt for kvasi-utrotning. En delpopulation riknas som kvasi-utrotad sa ldnge den bestar av
farre &n 100 honor. Vilket &r i enlighet med hur (Silva m. fl} |2021) definierat samma begrepp.
Metapopulationen definieras likasa som kvasi-utrotad om den bestéar av féarre &n 1 000 honor.
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6 Resultat

Som utgangspunkt och referens for jamforelser kan ett scenario utan paverkan av varken jakt,
epizootier eller féroreningar anvindas. I detta fall stabiliseras populationen av honor runt 16 000,
vilket indikerar vara koloniers sammanlagda béarférméaga (Fig. @

6.1 Simuleringsutfall: undersokning av parametrar

Resultatet av simuleringarna fér parametrarna {@, F, F'} visade alla pa stor paverkan pa popu-
lationen. Hogre virden pa jaktkvoten @) och epizootisannolikheten E respektive ldgre virden pa
fertilitetsfaktorn F' ledde alla till sinkningar av populationen jamfort med referensscenariot. Jakt-
kvoten hade den enskilt storsta effekten da en jaktkvot p&d 10 % snabbt fick populationen att
ndrma sig noll (Fig. @ Jamforelsevis fick en fertilitet sénkt till hilften av ordinarie fertilitet bara
populationen att sjunka till runt 7 000 honor (Appendix Fig. vanster kolumn) och med den
hogsta simulerade sannolikheten f6r epizootiutbrott sdnktes bara slutpopulationens medelvirdet

till 8 500 (Fig. [6b).

Figur 6:
Populationsutveckling fér scenarier med olika jaktkvot och for scenarier med olika epizootisannolikhet

0 % 5% 10 % 1% 7% 1%
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Tid [41] Tid [4]
(a) Effekt av olika jaktkvoter med jimn (b) Effekt av olika sannolikhet fr epizooti utan
jaktstruktur, utan epizootier och F = 1. jakt och FF = 1.

Kommentar. Populationsutveckling for olika scenarier som simulerats 100 ganger. Linjen ger medelvardet for alla
populationer och gra omréde técker in 90 % av alla simuleringsutfall i varje tidssteg.

Olika aldersstrukturer pa jakten hade antingen forstdrkande eller ddmpande inverkan pa jaktkvo-
tens effekt. Vid en jamnt fordelad jakt och en jaktkvot pa 5 % stabiliserades populationen runt 8
000 honor (Fig. . En fordndring av jaktfokus till unga salar 6kade slutpopulationen med 25 %,
medan en jakt begrinsad till vuxna silar minskade den med 30 % (Fig. . Aldersférdelningen
Over sédlpopulationen férédndras ocksa mérkbart vid jakt fokuserad pa de vuxna sélarna. Fa sélar
lever da tills de blir 20 ar och det &r proportionellt fler sdlar i aldrarna 2-5 &dn i de andra alternativen
(Fig. . Detta aterspeglas ocksa i sidlarnas medelalder vid simuleringens slut, da den sjonk fran
6.14 ar vid jamnt fordelad jakt till 5.05 ar for jakt mot vuxna. A andra sidan 6kade medelaldern
till 7.17 ar nér bara unga silar jagades.

Forekomsten av epizootier 6kade kraftigt variationen i utfall av simuleringarna. I simuleringar
med 11 % sannolikhet for epizooti ar den genomsnittliga slutpopulationen nara 9 000 honor med
en standardavvikelse pa 2 900 (Fig. . I simuleringar utan epizootier men med olika former av
jakt ar standardavvikelsen mindre 4n en tiondel av detta. I scenariot med en jaktkvot pa 5 %
stabiliseras populationen till exempel vid 8 000 honor med en standardavvikelse pa 115 (Appendix

Fig. @

Jamfor man skillnaden i slutpopulation mellan scenarierna for olika jaktstrukturer utan epizooti
och samma scenarier med en 5 % sannolikhet for epizooti palagd ser vi att den sjunker olika
mycket beroende pa jaktstruktur efter att epizootier inkluderats. For jakt mot unga sélar sjonk
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Figur 8:
Medelvérde av aldersférdelningar efter 100 ar av jakt med olika jaktstrategier.
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Kommentar. Q = 0.075, F =1 och E =0.

populationen med 43 % nér epizootier inkluderats, for jimnt fordelad jakt med 52 % och for jakt
begrénsad till vuxna sélar med 62 % (Fig. [9).

Figur 7:
Populationsutveckling for scenarier med olika jaktstruktur, med och utan epizootier

9000 9000
5 5
2 2
S 6000 S 6000
= =
< <

3000 Jaktstruktur 8000 Jaktstruktur

Jamn Vuxna Unga Jamn Vuxna Unga
0 [o]
0 25 50 75 100 [o] 25 50 75 100
Tid [ar] Tid [4r]
(a) Olika jaktstrukturer givet Q = 0.05, £ = 0, (b) Olika jaktstrukturer givet Q = 0.05, E = 0.05,
F=1 F=1

Kommentar. Scenarier med olika jaktstruktur utan epizooti i (a) och med epizooti i (b). Varje scenario har
simulerats 100 ganger och linjerna ar populationsmedelvardet.

6.2 Simuleringsutfall: risker och populationspaverkan i multistressorsce-
narier

Med tanke pa Helsingforskommissionens mal att halla sélbestandet 6ver 10 000 individer &r det

intressant att se under vilka scenarier vi bibehaller sdlpopulationen 6ver denna tréskel. Denna

populationsstorlek motsvarar ungefiar 5200 honor utan att ta hénsyn till bestandet av knubbsal i

Ostersjon.

Vid fertilitet pad 90 % av full fertilitet sker det #ven vid en jaktkvot pa 3% att medelvardet av
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Figur 9:
Populationsminskning mellan scenarion med epizootier och utan for olika jaktstrukturer
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Kommentar. Procentuell minskning i slutpopulation vid jamférelse av scenarion utan epizooti och scenarion med
5% sannolikhet for epizooti. Detta for olika jaktstrukturer med @Q = 0.05 och F' = 1.

populationerna landar under 5 000 fér en jaktstruktur mot vuxna sélar. For en jamn jaktstruk-
tur ar slutpopulationen precis 6ver 5 000 men standardavvikelsen dr ocksa 2 000 vilket placerar
populationen i det hér scenariot i riskzonen.

Givet 70% av full fertilitet hamnar medelvirdet 6ver populationerna for alla scenarier med 3%
jaktkvot under 3 000 honor oavsett jaktstruktur, detta med en standardavvikelse runt 1000. For
1% jakt kommer populationerna ligga mellan 5 000 - 6 000 beroende péa jaktstruktur, standardav-
vikelsen oavsett jaktstruktur ligger dock runt 2 000.

Inte i ndgot av scenarierna som simulerades i 100 ar dor en sélpopulation ut helt (Appendix Fig. .
For simuleringar med en fertilitet pa bara 70 % av full fertilitet faller daremot metapopulationen
under 1 000 honor och riknas som kvasi-utdod i flertalet scenarier med hoga jaktkvoter (Fig.
kolumn 2 och 3). I nédstan alla simuleringar déar hégsta mojliga jakt var tillaten sjonk populationen
under kvasi-utdoende nivan. For en nagot lagre jaktkvot pd 5 % och med jamnt fordelad jakt
intraffade kvasi-utdéende i 60 % av simuleringarna och begréinsas jakten dven till vuxna eller yngre
sdlar intriffar kvasi-utdéende i 85 % respektive 25 % av simuleringarna. Aven vid en jaktkvot pa
3 % foll antalet honor under 1 000 i 20 % av simuleringarna nér jakten begridnsades till vuxna
sélar.

Langtidsscenariot som var det enda scenario som simulerades i 200 ar var det enda som uppvisade
tydlig utrotning av metapopulationen. Trots att populationen tidigt hade sjunkit till néra noll tog
det ldngre tid &n vintat innan utrotning intréffade och &ven om populationen férblev mycket lag
under en lang tid (Fig. [L1a)) intrdffade fullstindig utrotning av metapopulationen endast i cirka
25% av simuleringarna ( Oaktat detta uppvisade delpopulationerna hég grad av utrotning
d& varje koloni utrotades helt i ver 75% av simuleringarna (Appendix Fig. .

6.2.1 Paverkan pa delpopulationer

Utfall av totalt utdéende inom vissa kolonier forekom i regel bara vid en jaktkvot pa 7 % begransad
till enbart vuxna silar (Appendix Fig. kolumn 4 rad 2). Antalet kolonier och den frekvens de
dog ut med Okade for varje sankning av fertilitet, fran knappt mérkbar vid full fertilitet till att
varje koloni hade dott ut i minst 10 % av fallen vid 70 % sankt fertilitet.
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Figur 10:
Andel simuleringar dir metapopulationen riknas som kvasi-utrotad vid 70 % fertilitet
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Kommentar. Proportion av antal simuleringar déar metapopulationen raknas som kvasi-utrotad. Fertiliteten ar 0.7
och sannolikheten fér epizooti E halls konstant vid 0.05. Varje scenario simulerades 100 ganger.
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Figur 11:
Langtidsscenario, populationsutveckling och andel utrotade
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(b) Andel simuleringar dar metapopulationen
(a) Populationsutveckling 6ver tid. utrotats.

Kommentar. E=0.1, Q=0.07 med jamnt strukturerad jakt och F=0.7. Scenariot har simulerats 100 ganger over
200 ar. a) Linjen indikerar medelvéirde och det gra omradet ticker 90% av simuleringsutfallen i varje tidssteg.
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Tabell 1:

Parametervarden och utfall for simulerade scenarion

Testad Jaktkvot Jakt- Fertilitets- Epizooti- Medelantal honor
stress (Q) struktur  faktor (F') sannolikhet (E) efter 100 ar
% % %
Endast 0 - 100 0 16474
jakt 5 jamn 100 0 8193
10 jamn 100 0 1362
Endast ) jamn 100 0 8192
jakt- ) vuxna 100 0 5636
struktur 5 unga 100 0 9917
Endast 0 - 100 1 15111
epizooti- 0 - 100 7 11150
frekvens 0 - 100 11 8820
Endast 0 - 90 0 14821
fertilitet 0 - 70 0 11131
0 - 50 0 6904
Jakt 0 jamn 100 5 11896
med 3 jamn 100 5 7016
epizootier 6 jamn 100 ) 2683
Jaktstruktur 3 jAmn 100 5 7170
med 3 vuxna 100 5 5775
epizootier 3 unga 100 5 8555
Multistressor A 3 jAmn 90 5 5355
Multistressor B 3 vuxna 90 5 4210
Multistressor C 3 unga 90 5 6773
Multistressor D 1 jamn 90 7 7597
Multistressor E 5 jAmn 90 7 2097
Multistressor F 10 jamn 90 7 55

Kommentar. Genomsnittlig populationsstorlek efter 100 ar for ett urval av simuleringskorningar med olika
parameterviarden. Varje korning omfattar 100 enskilda simulerade processer.

For scenarier med jamnt fordelad aldersstruktur pa jakten borjar flera delpopulationer falla under
100 honor och raknas som kvasi-utrotade redan vid moderata scenarion s& som vid 5 % jakt
kombinerat med 90 % sénkt fertilitet (Fig. [12] rad 2 mitten). Sénks fertiliteten vidare till 70 % ser
vi kvasi-utdéende redan vid 3 % jakt med jamnt fordelad aldersstruktur (Fig. rad 1 kolumn
1). Okas jaktkvoten till 5 % resulterar det i #n hogre nivaer av kvasi-utdéende da varje koloni

hamnade under 100 honor i mer &n hélften av simuleringarna (Fig. rad 1 mitten).

En skyddande faktor i alla scenarier &r om jakten begrénsas till unga sélar. Likasa leder en 6kad

jakt fokuserad pa vuxna sédlar till en markant 6kning i utdéende- och kvasi-utdéenderisk.
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Figur 12:
Andel kvasi-utrotade delpopulationer
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Kommentar. Andel simuleringar dar populationen efter 100 ar rdknas som kvasi-utrotad. Detta givet jAmnt
fordelad jakt for olika jaktkvoter(kolumn) och fertilitetsnivier(rad).

6.3 Analytisk hirledning av parameterberoende barformaga

Figurerna [6a] och [6H] visar att medelvéirdet av populationsstorleken gar mot ett visst parameter-
beroende tal K(Q, E), som vi kallar den parameterberoende béarféormagan. Av den forsta grafen i
Figur @ framgéar att utan paverkan av jakt, epizootier och miljogifter ar K(Q, E) = K(0,0) = K.
Notera att i det fallet &r tillvaxtfaktorn vid Ny = K enligt

E[Nyg1|Ne] K

=A— =1.
N, N—K K+(MA-1)K

For att finna K(Q, E) under paverkan av yttre faktorer loser vi ekvationen

E[Ni41|N: = K(Q, E))
K(Q, E)

~1. 9)

6.3.1 Under paverkan av jakt

Lat jaktkvoten vara () och antag att alla individer har samma sannolikhet att do i jakt. D& har en
individ av alder a sannolikheten (1 — Q)s, att 6verleva till néista ar. Likasé har en individ av alder
a sannolikheten (1 — Q) f, att f& en avkomma som Gverlever till nésta ar.

Eftersom alla sannolikheter multipliceras med samma faktor och véntevéirdet ar en linjar funktion,
paverkar jakten ekvation (7)) s& att

E[Ni1|Ni] K
N, _A.(l_Q)KqL()\fl)Nt'

Villkoret @D fér den parameterberoende barformagan ger i detta fall
K

1:)\.(17Q)K+()\—1)K(Q)
= K(Q) =K '%’ "

diar K(Q) = K(Q,0). Alltsa bestams K(Q) av K, @ och A. Vi ser speciellt att
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Figur 13:
Parameterberoende barforméaga
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Kommentar. Medelantal honor efter 200 ar fér 100 processer med olika parametervirden jamte streckade
referenslinjer f6r K(Q, E). K = 2500.

o da Q =0ir K(Q) = K.

o di Qe (0,1) ir K(Q) € (0, K).

edaQ=1-1dr K(Q)=0.

e diQ>1- % ar K(Q) < 0, vilket innebér att populationen forvintas do ut.

Ekvation visar att K(Q) beror linjart pd Q. Det framgar av Figur att detta beteende
bekréftas av simuleringar.

6.3.2 Under paverkan av epizootier

Vi kan fora motsvarande resonemang for epizootiers paverkan. Antag att varje individ i popula-
tionen har samma sannolikhet € att do i en epizooti. Med epizootisannolikheten E péverkas da
ekvation (ED s& att
E[N¢y1|N, K
w:x(l_g@—’
N; K+(WA\A-1)N
vilket bestdmmer K (E) = K (0, E) som

A1 —¢E) -1

K(E) =K =——

Detta forhallande bygger pa det orealistiska antagandet att alla individer har samma sannolikhet
att do vid en epizooti och att individer inte utvecklar en immunitet. Figur [I3b] visar att simule-
ringarna till viss grad bekréaftar sambandet for laga epizootisannolikheter E.

Med liknande resonemang som ovan finner vi dessutom ett uttryck for K(Q, E):

A1—eB)(1-Q)—1
A—1 '
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7 Diskussion

I denna sektion presenteras vad vi anser vara de viktigaste resultaten fran simuleringarna, samt
vilka likheterna och skillnaderna &r jamfért med den tidigare genomférda studien av Silva m.
fl. (2021). Vi for &ven en diskussion om modellens begrénsningar. Tills sist avhandlas studiens
samhélleliga och etiska aspekter.

7.1 Tolkning av resultat

Valet av jaktstrategi — vilken aldersgrupp som jakten riktades mot — hade en stor paverkan pa
populationsutvecklingen. Aven om storleken pa jaktkvoten hade storst effekt pa medelpopulations-
storleken i slutet av simuleringarna, paverkades ocksa utfallen stort av val av jaktstrategi. Medan
en riktning av jakten mot unga sélar mildrade den negativa effekten av jakten, gav en jakt riktad
mot vuxna sédlar 6kad risk for kvasi-utrotning inom 100 ar. Att jakt mot vuxna sdlar okar kvasi-
utrotningsrisken stéds ocksé av studien av Silva m. fl. (2021). En foérklaring kan vara att kénsmogna
individer som kan producera avkomma ar viktigare for populationsutvecklingen, medan yngre in-
divider inte tillfér till populationen i det avseendet. Vi avléser ocksa fran resultaten att epizootier
slog hardare mot populationer dér vuxna har jagats (Fig. och Fig. . Vi observerade dven att
medelaldern hos populationer dar sadan jaktstruktur tillampats var lagre. En slutsats kan dras att
populationer som saknar dldre immuna individer drabbas hardare av epizootier i var modell.

Ett annat intressant resultat var att metapopulationen inte nadde definitiv utrotning i nadgon av
simuleringarna under tidsramen pa 100 ar, vilket tyder pa att knubbsilspopulationen ar relativt
resilient. Att metapopulationen inte nadde definitiv utrotning inom tidsramen stdmmer &ven Gver-
ens med Silva m. fl. (2021). En central skillnad mellan var studie och den av Silva m. fl. (2021) var
att var modell var individbaserad, medan den andra var en matrispopulationsmodell (Silva m. fl.]
2021). En forvintad skillnad var déarfor att metapopulationen, givet en mer stokastisk modell,
skulle n& definitiv utrotning i vissa av vara simuleringar. Trots att parametervirdena for stressfak-
torerna sattes till ogynnsamma nivaer i langtidsscenariot sjonk inte metapopulationen till definitiv
utrotning i nagon simulering inom 100 ar. En anledning till detta tror vi kan vara att var modell
hade en langsam konvergens mot utrotning for sma populationer. Forst néir tidsramen forlingdes
till 200 ar uppnaddes definitiv utrotning i vissa simuleringar.

Vi observerade att medelvirdena for populationsstorlekarna vid slutet av vissa av simuleringarna
skiljde sig fran resultaten fran Silva m. fl. (2021), trots liknande parametervéirden. I simuleringsut-
fallen for enskilda stressfaktorer skiljde sig specifikt resultaten for epizootierna, dar medelpopula-
tionsstorlekarna blev ldgre. I multistressorscenarierna var samtliga medelpopulationer ldgre &dn for
Silva m. fl. (2021). Exempelvis fick multistressor D-F (Tabell , med tre olika jaktkvoter, slutliga
populationsstorlekar pa 7 597, 2 097 och 55 honor, medan Silva m. fl. (2021) erholl slutpopulationer
pa 11 587, 3 655 och 103 honor for samma paramterviarden. Eftersom implementationen av model-
lens funktioner skiljde sig fran Silva m. fl. (2021) &r det dock svart att med sikerhet faststilla den
fraimsta orsaken for skillnaden i resultaten.

Trots detta formodar vi att anledningen till skillnaderna framst beror hur epizootifunktionen im-
plementerades. Jimfoért med referensscenariot utan stressfaktorer sjonk medelpopulationens storlek
med cirka 46 % vid sannolikhet for epizooti pa 11 %. I studien av Silva m. fl. (2021) sjénk medelpo-
pulationens storlek bara med cirka 20 % med samma sannolikhet for epizooti. For bada studierna
baserades implementationen av epizootifunktionen pé data fran studien av Héirkonen (2007) 6ver
dodstalen i epizootin 1988. Som beskrivits i sektion 5.4 bearbetade vi datan for att erhalla sanno-
likheterna for att en individ av en viss alder dor i en epizooti. Vi misstanker att detta inte gjorts
i studien av Silva m. fl. (2021), och att detta oavsiktligt resulterat i att andelen av populationen
som dott i en epizooti sillan 6verstigit 30 % i simuleringarna, vilket dr en underskattning jamfort
med historiska data dar cirka 60 % dott. Detta skulle ocksa forklara varfor resultaten for epizootier
av Silva m. fl. (2021) gav hogre medelpopulationsstorlekar jamfort med vara. Vart att notera ar
att var epizootifunktion implementerades med immunitet, vilket modellen av Silva m. fl. (2021)
inte inkluderade. Det forvintade var darfor att vara epizootier skulle ha en mildare inverkan pa
populationsstorleken, vilket inte syntes i resultaten.
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Vara resultat belyser riskerna med de nuvarande jaktkvoterna. Naturvardsverket beslutade 2022
om tilldten licensjakt for 730 knubbsilar i Skagerrak-Kattegatt, vilket motsvarar ungefar 3 % jakt-
kvot givet en antagen populationsstorlek pa 24 000 sdlar. Denna kvot applicerad i var modell
tillsammans med ett verklighetsforankrat parameterscenario av 5 % sannolikhet for epizooti och
10 % sénkt fertilitet, resulterade i en populationstorlek pa ungefir 5000 honor (cirka 10 000 indivi-
der inklusive hanar) efter 100 ar (Tabell |1} multisstressor A). Enligt Helsingforskommissionen bor
populationsstorleken minst vara 10 000 knubbsélar for att sidkerstélla en gynnsam bevarandesta-
tus for metapopulationen (Aminoff] [2023). Givet att simuleringsresultaten gav ett medelvirde av
populationsstorlekarna i denna niva, innebédr det att ménga simuleringar resulterade i populations-
storlekar under malet. Aven hiir belyses vikten av valet av jaktstrategi; jakt mot unga resulterade
i en populationstorlek &ver Helsingforskommissionens mal, medan jakt mot vuxna resulterade i en
populationsstorlek under malet.

7.2 Modellens begriansningar

Eftersom modellen bara tar hdnsyn till honor fas ingen insikt i risken att antalet hansélar blir for
lagt. Det gor att risken av negativa effekter fran minskat framstéllande av avkomma och bortfall
av genetisk mangfald som &r unikt for hanarna inte kan beaktas. Sarskilt stor &r risken for att
hanarna drabbas oférutségbart hart vid epizootier, eftersom hanar historiskt har drabbats vérre i
epizootier av sélpest (Harkonen m. fl.| [2007)).

Modellen saknar mekanismer som representerar mojliga negativa effekter av 1ag populationsstorlek,
till exempel svarigheter for silar att hitta en annan sil att para sig med, sa kallade Allee-effekter
(Sun, 2016). Farre individer leder &ven till minskad genetisk méangfald, vilket permanent skulle
kunna minska bestandets motstandskraft eftersom selektionskraften blir lagre vid laga effektiva
populationsstorlekar (Allendorf m. fl.; 2022)). Dessa effekter skulle i verkligheten kunna leda till
att en population som aterhdmtat sig i simuleringarna egentligen borde dott ut. For att minimera
denna begrinsning inférdes ett troskeltal for kvasi-utrotning som indikator fér hotade populatio-
ner.

Att modellen inte hanterar sma populationer s& vl demonstreras i Figur [[1a] och Figur [[ID] Fast
medelpopulationsstorleken &r nira noll vid 200 ar &r bara andelen utrotade populationer strax Gver
20 % vid samma tid. Déaremot skedde definitiv utrotning i storre utstrickning for delpopulationerna
(Fig. Appendix 2). En orsak till varfér sma populationer éverlever ldnge kan vara att en liten
population inte berdrs av en hog jaktkvot, eftersom antalet som ska dédas avrundas till noll. Detta
ar nagot som skulle kunna férbattras i framtida modeller.

Modellen tar inte heller hansyn till sociala aspekter och hur individerna ar relaterade till varandra.
Exempelvis paverkas inte arskutar explicit om deras modrar dor, eller vice versa. Detta kan ses
som en begransning i modellen eftersom det hade gatt bygga ut den for att inkludera detta.

Barformagan adr i modellen statisk. Det &ar tédnkbart att den verkliga barférmagan kommer for-
dndras det kommande seklet till f6ljd av exempelvis 6verfiske och antropogena klimatforandringar
(Harding}, [2022)). Darfor ar forutsigelser om langsiktigt beteende sannolikt mer osékra.

Endast epizootier av sélpest undersoks. Skulle andra sjukdomar drabba bestandet, s& skulle popu-
lationen mojligtvis helt sakna immunitet. Fér andra sjukdomar skulle skadan pa de olika alders-
grupperna dessutom rimligtvis vara annorlunda, och effekterna vore svara att férutséaga.

Det finns en osidkerhet i det uppskattade antalet sdlar i omradet. Darfor finns en risk att antalet
sdlar som far skjutas dr anpassat for att reglera ett bestand av en annan storlek dn vad det faktiskt
har. Modellen tar ingen hénsyn till osékerheten i sélrdkningen och kan dérfor inte representera den
resulterande osdkerheten i utfallen.

7.3 Sambhalleliga och etiska aspekter

Population viability analysis (PVA) &r ett anvindbart verktyg for att bedoma risken for utrotning
av hotade arter. Att genomféra PVA-studier vicker emellertid flera etiska fragor. I det hér avsnittet
diskuterar vi nagra av de etiska aspekterna vi har tagit i beaktande under studien.
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En central fraga vid storleksregleringen av populationen dr knubbsélens kortsiktiga och langsikti-
ga paverkan pa ekosystemtjianster. Medan vissa yrkesfiskare i kustndra omraden upplever att det
finns for manga silar som konkurrerar med fisket, menar andra att det saknas studier for hur stor
péaverkan sélarna har pa fiskebestanden. Detta &r ocksa kopplat till hur man férhaller sig mellan
att skydda fisket i néira framtid, och hur fisket kan skyddas pé lingre sikt (Harding),[2022). Sadana
hér fragestallningar &r svara for oss att beakta i denna studie. Daremot kan konstateras att dju-
pare kunskap om hur stor paverkan pa fiskebestanden knubbsélarna faktiskt har hade underlattat
de etiska Overviganden som krévs for att genomféra en populationsreglerande insats med rimlig
utrotningsrisk. Om sélarna har en marginell inverkan pa fiskebestandet kan det argumenteras att
en jaktkvot med hog risk for att populationen hamnar ldgre &n malet fran Helsingforskommissionen
kan vara oetiskt eftersom det inte finns nadgon vinningen vérd risken. Da kan insatser som mer di-
rekt &mnar forsoka minimera knubbsélens negativa inverkan pé fiskarnas verktyg vara att foredra.
Har knubbsélen déremot en storre inverkan péa fiskebestandet kan en viss risk att populationen
sjunker under 10 000 individer vara en val kalkylerad risk.

Vara resultat kan komma att beréra flera parter. Specifikt kan givetvis knubbsélspopulationen
berdras, men dven yrkesfiskare. En risk dr om jaktens eller nagon av de andra stressfaktorernas
inverkan pa populationstillvixten underskattas. Det kan leda till att populationen tar skada om vara
resultat anvands i framtida bestdmmelser for jaktkvoter. Ett annat mdojligt utfall &r att risken av en
forhojd jaktkvot Gverskattas. Om en lagre jaktkvot anviands kan de lokala yrkesfiskarna paverkas
och behdva anpassa sig efter en framtid med fler knubbsilar, storre skador pa fiskeverktyg och
hogre konkurrens om fisken.

Det kan argumenteras for att nyttan av projektet, och de resultat som erhallits, éverviger dessa
risker. Férhoppningsvis kan dessa resultat bidra med hjilp att hitta en balans mellan storleken pa
jaktkvot och en knubbsélspopulation med fortsatt gynnsam bevarandestatus. Mer underlag fér hur
effekterna av jakt hdnger ihop med andra stressfaktorer, som miljogifter och epizootier, skulle kunna
bidra med att oka forstaelsen for varfor jaktkvoten sétts till vissa specifika nivaer. Detta skulle
kunna minimera intressekonflikter mellan yrkesfiskare, myndigheter och andra intressenter.

7.4 Slutsatser

Analysen av vara simuleringar har gett insikt kring populationens dynamik. Simuleringarna re-
sulterade i liknande populationsstorlekar for de flesta scenarierna, gentemot studien i Silva m. fl.
(2021), men avvikelser fran denna trend sker dé epizootier inriknas, trots att samma parametervér-
den anvénds. Detta tros framst vara en foljd av implementationen som gjordes i de olika modellerna
snarare an skillnader i modelleringsmetod. Kraftiga nedgangar i populationen, fraimst orsakade av
epizootier, har visats gora populationen mer sarbar for jakt &n vad tidigare uppskattats. Detta
péavisar att noga iakttagelse av populationsfordndringar ar av stor vikt vid beslutsfattande om
jaktkvoter.

Det finns stor nytta i anvindandet av individbaserade modeller. Eftersom dessa inkorporerar det
stokastiska beteendet som kan uppsté i verkligheten ger detta mer verklighetstrogna projektioner.
Modellen ar dven som den avsags utbyggbar och kan vidareutvecklas for att inkludera ytterligare
aspekter relaterade till knubbsélens bestand, och kan &ven omarbetas till att vara tillimpbar pa
andra arter. Eftersom modellen baseras pa insamlad data adr det vésentligt att det finns tillfor-
litlig data att gora detta med. Fortsatt insamling av empirisk data uppmuntras darfor, speciellt
populationsriakningar men dven noggrannare aterkoppling om aldersstrukturen av jakten kan vara
onskvard da det pavisades ha stor inverkan.
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A Appendix — Notation

e A: individernas maxalder.
e X;(a): antalet individer av alder a = 1,..., A vid ar ¢.

e X; = (X¢(1),..., X:(A)): populationsvektor dér varje element ger antal individer av alder
a=1,.., Avid ar t.

e 1,: slumpvariabel som beskriver vilka individer en godtycklig individ av alder a kan ge upphov
till i nésta tidssteg.

e e; =(0,..,1,..,0) € RA. Enhetsvektorn i R4 med 0:or 6verallt forutom pa index ¢, som Ar
lika med 1, dar 1 < < A.

e N, = 2;4:1 Xi(a): det totala antalet individer vid ar ¢.

e K: systemets barférméaga.

e (Q: jaktkvoten, andelen av populationen som dodas i jakt varje ar.

e F: sannolikhet att en epizooti intréaffar ett givet ar.

e ¢(a): sannolikheten att en godtycklig individ av alder a dor vid en epizooti.
o F': fertilitetsniva.

e K(Q, E): biarforméga under paverkan av jakt och epizootier.

® 3., fu: Overlevnads- respektive fodslosannolikheter for a = 1, ..., A.

e [L: Lesliematris, uppbyggd enligt:
[fi fo fzs oo fa1 fa]
S1 0 0 e 0 0
0 So 0 PN 0 0
L=10 0 s3 0 0
10 0 0 sa—1 0]

e \: Lesliematrisens dominerande egenvérde.

e IL(N): populationsstorleksberoende Lesliematris.



B Appendix — Data

Tabell 2:
Fodslo- och 6verlevnadssannolikheter

Alder Fodslo- Overlevnads-
a (Ar) | sannolikhet  sannolikhet
fa (%) sa (%)
0-1 0 75
1-3 0 89
4 17 89
5 33 95
6-27 47 95
28-37 35 95
38 35 0

Kommentar. Fodslo- respektive 6verlevnadssannolikheter som anvindes i Lesliematrisen, hamtade fran (Silva
m. fl.| [2021)).

Tabell 3:
Estimerade populationsstorlekar och barférméaga for delpopulationer
Del- Uppskattad Béarformaga
population populationsstorlek (honor)
ar 2019 (honor)
Koster 1 608 2 380
Véaderbarna 925 1370
Lysekil 780 1155
Marstrand 1489 2 204
Onsala 1695 2 509
Varberg 921 1363
Hallands Vadero 891 1319
Laso 604 894
Hessel6 1111 1645
Anholt 611 905
Sydvéstra Kattegatt 717 1 062
Total 11 352 16 806

Kommentar. De estimerade populationsstorlekarna som anvindes vid starten av varje simulation samt
barférmagan, hdmtat fran (Silva m. fl.| |2021)).
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Tabell 4:
Aldersspecifik epizootidédlighet

Alder
a(Ar) 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
Epizooti-

dodlighet e(a) (%) | 100 26.8 38.8 43.7 475 50.7 536 56.1 585 60.7 62.7 64.7
Alder
a (Ar) 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24
Epizooti-

dodlighet e(a) (%) | 66.5 683 70 71.6 73.2 747 762 776 79 804 81.7 83
Alder
a (Ar) 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36
Epizooti-

dodlighet e(a) (%) | 84.3 85.5 86.7 879 89.1 90.2 91.3 924 935 946 956 96.6
Alder
a (Ar) 37 38
Epizooti-

dodlighet e(a) (%) | 97.7  98.7

Kommentar. Den aldersspecifika epizootidodligheten som anvindes under epizootierna som drabbade

populationen.
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C Appendix — Figurer

Figur 14:
Populationsutveckling for olika nivaer av fertilitet
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Kommentar. Q = 0 och E = 0. Linjen ar medelvardet for alla populationer och det grada omradet tacker 90 % av
alla simuleringsutfall i varje tidssteg. Varje scenario har simulerats 100 ganger.

Figur 15:
Populationsutveckling for olika scenarier vid 70% fertilitet

1% 3% 5% 7%
15000
10000 <
3
5000 5
0
15000
5
£ 10000 <
o
£ 5000 o
<<
0
15000
o ﬁ S\__\: :
3
Q
5000 o
0
0 25 50 75 1000 25 50 75 1000 25 50 75 1000 25 50 75 100
Tid [4r]

Kommentar. Genomsnittlig populationsutveckling 6ver tid for olika jaktkvoter (kolumn) och jaktstrukturer (rad).
Fertiliteten och sannolikheten for epizooti dr konstanta vid 0.7 respektive 0.05. Linjen &r medelvirdet for alla
populationer och det grda omrédet técker in 90 % av alla simuleringsutfall i i varje tidssteg. Varje scenario har
simulerats 100 ganger.
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Figur 16:
Populationsutveckling for olika scenarier vid 90% fertilitet
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Kommentar. Genomsnittlig populationsutveckling 6ver tid for olika jaktkvoter (kolumn) och jaktstrukturer (rad).
Fertiliteten och sannolikheten for epizooti &r konstanta vid 0.9 respektive 0.05. Linjen &r medelvardet for alla
populationer och det graa omradet ticker in 90 % av alla simuleringsutfall i varje tidssteg. Varje scenario har
simulerats 100 ganger.



Figur 17:
Populationsutveckling for olika scenarier vid 100% fertilitet
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Kommentar. Genomsnittlig populationsutveckling dver tid for olika jaktkvoter (kolumn) och jaktstrukturer (rad).
Fertiliteten och sannolikheten for epizooti dr konstanta vid 1 respektive 0.05. Linjen ar medelvardet for alla

populationer och det grda omrédet técker in 90 % av alla simuleringsutfall i varje tidssteg. Varje scenario har
simulerats 100 ganger.
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Figur 18:
Andel kvasi-utrotade delpopulationer for scenarier med 90% fertilitet
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Kommentar. Andel av simuleringar per koloni dar populationen vid simuleringens slut ligger under
kvasi-utrotnings grénsen pa 100 honor f6r F' = 0.9. Detta for olika jaktkvoter (kolumn) och &lderstrukturer (rad)
pa jakten. Varje scenario har simulerats 100 ganger.

vi



Figur 19: Andel utrotade delpopulationer fér scenarier med 70% fertilitet
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Kommentar. Andel av simuleringar per koloni dar populationen vid simuleringens slut utrotats fér F' = 0.7. Detta
for olika jaktkvoter (kolumn) och &lderstrukturer (rad) pé jakten. Varje scenario har simulerats 100 ganger.

Figur 20:
Andel utrotade delpopulationer for scenarier med 90% fertilitet
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Kommentar. Andel av simuleringar per koloni dar populationen vid simuleringens slut utrotats for F' = 0.9. Detta
for olika jaktkvoter (kolumn) och &lderstrukturer (rad) pa jakten. Varje scenario har simulerats 100 ganger.
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Figur 21:
Andel utrotade delpopulationer for scenarier med 100% fertilitet
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Kommentar. Andel av simuleringar per koloni dar populationen vid simuleringens slut utrotats fér F' = 1. Detta
for olika jaktkvoter (kolumn) och alderstrukturer (rad) pd jakten. Varje scenario har simulerats 100 ganger.

Figur 22:
Langtidsscenario, andel utdéda delpopulationer

0.7
0.50-
0.2

Andel utrotade

0.0
S S R A ¢ £ ¢
’Z% % %, %, % ﬁ@ %fn ?%p % % e
% %0 O I T
(g 2 el N
[_,“ =g ® %
o %
R [~
© B
&~

Delpopulation

Kommentar. Andel utdoda delpopulationer efter 200 ar for ett scenario med E = 0.1, @ = 0.07 med jamnt
strukturerad jakt och F' = 0.7. Scenariot har simulerats 100 ganger.
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Figur 23:
Exemplifiering av processer med olika epizootisannolikhet
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Kommentar. 2 exempelrealisationer av processer med olika sannolikhet for epizootier givet Q = 0 och F' = 1.
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Appendix 3 — Kallkod

# Load packages

library(ggplot2) # For nice plots
library(dplyr) # For nice stuff like %>%, summaries() and group by()
options(dplyr.summarise.inform = FALSE) # Remove some messages

# Utility functions

buildLeslieMatrix <— function(maxAge = 38) {
leslieMatrix <— matrix(0, maxAge, maxAge)
# Survival
leslieMatrix|2,1] <— 0.75
leslieMatrix[3,2] <— 0.89
leslieMatrix[4,3] <— 0.89
leslieMatrix[5,4] <— 0.89

i<—6

j<—5

for (k in 6:maxAge) {
leslieMatrix[i,j] <— 0.95;
i<—i+l
j<—j+1

}

# Fertility
leslieMatrix|1,4]=0.17
leslieMatrix[1,5]=0.33
leslieMatrix|1,6:26]=0.47
leslieMatrix[1,27:maxAge|=0.35

# Processing of Leslie matrix

eigenDecomp <— eigen(leslieMatrix)
growthExpectation <— eigenDecomp$values[1]
stationaryAgeDistribution <— eigenDecomp$vectors|,1]

growthExpectation <— Re(growthExpectation)
stationaryAgeDistribution <— Re(stationaryAgeDistribution)
stationaryAgeDistribution <— stationaryAgeDistribution / sum(stationary AgeDistribution)

return (list(
"leslieMatrix" = leslieMatrix,
"growthExpectation" = growthExpectation,
"stationary AgeDistribution" = stationaryAgeDistribution

)
}

ageHuntingBiasByName <— function(type, maxAge, r) {

if (type == "none") {

rep(1, maxAge)
} else if (type == "old") {

return (c(rep(0,5), rep(1,maxAge — 5)))
} else if (type == "young") {

return (c(rep(1,5), rep(0,maxAge — 5)))
} else if (type == "geom") {

return (dgeom(l:maxAge, r))
}

}
fecundityModification <— function(L, m) {

L[1,] <— mxL[1,]
return (L)

calculateEpisev <— function(meanDeathProb, stationaryAgeDistribution, smoothen) {
maxAge <— length(stationary AgeDistribution)
# Representation in epizootics for age classes 2—20 and 21+




epizooticRepresentation <— ¢(11.55, 9.95, 9.15, 9, 10.25, 9, 8.5, 7.25, 7, 5.6, 2.6, 1.9, 0.2, 3, 1.7, 0.1, 0, 0.2, 1.1,
11)
# Corresponding age distribution
partialDistribution <— c(stationaryAgeDistribution|2:length(epizooticRepresentation)],
sum (stationary AgeDistribution|(length(epizooticRepresentation) + 1):maxAge]))

# Allocate episev
episev <— rep(0, length(partialDistribution))

# Assign arbitrary non—zero value. There is a free scaling variable in the data.
episev([l] <— 1
for (a in 2:length(partialDistribution)) {
episev]a] <— (epizooticRepresentation|a] * episev|[1] * partialDistribution[1]) /
(epizooticRepresentation[1] * partialDistribution|al)

# Replicate last element for remaining ages
episev <— c(episev|1:(length(episev)—1)]|, rep(episev|length(episev)|, 38 — length(episev)))
if (smoothen) {

# Make a root adaptation

# f(x)=a+sqrt((x—1)b)

# f(1)=episev|[1]; f(maxAge—1)=episev[maxAge—1|

a <— episev][l]

b <— (episev|imaxAge—1|—a)~2/(maxAge—2)

episev <— a + sqrt(((1:(maxAge—1))—1) * b)

}

# This determines the scaling variable in the data.

deathRateFirstYears <— 1

scalingConstant <— (meanDeathProb — deathRateFirstYears  stationaryAgeDistribution[1]) /
sum(episev * stationaryAgeDistribution|2:maxAge]|)

maxRealisticEpizooticDeathPortion <— sum/(episev * stationaryAgeDistribution|[2:maxAge|) / max(episev) +
deathRateFirstYears  stationaryAgeDistribution|[1]

episev <— episev * scalingConstant
episev <— ¢(1, episev)
return (episev)

defaultSettings <— function(runSettings) {
runSettings$initialPopSize <— 11352 # Silva et al. (2021)
runSettingsS$initialPopType <— "steadyState"
runSettings$maxAge <— 38 # Silva et al. (2021)
runSettings$carryingCapacities <— ¢(4958, 2854, 2406, 4592, 5227, 2840, 2748, 1863, 3427, 1885, 2213)*0.48 #
48% of the population is female. Silva et al. (2021)
runSettings$huntingType <— "det"
runSettings$usePopulationDistribution <— TRUE
runSettings$epizooticDecider <— randomEpizooticDecider
runSettings$immunity <— TRUE
runSettings$migrationMatrix <— ¢( 97, 3/2, 3/2, 0, 0, 0, 0, 0, 0, O, O,
3/3,97,3/3,3/3,0,0,0,0,0, 0,0,
3/4,3/4,97,3/4, 3/4,0, 0,0, 0, 0, 0,
0, 3/5, 3/5, 97, 3/5, 3/5, 0, 3/5, 0, 0, O,
0,0, 3/4,3/4, 97, 3/4, 0, 3/4, 0, 0, 0,
0, 0,0, 3/5, 3/5, 97, 3/5, 3/5, 0, 3/5, 0,
0,0,0,0,0,3/4, 97, 0, 3/4, 3/4, 3/4,
0, 0,0, 3/5,3/5, 3/5, 0, 97, 0, 3/5, 3/5,
0,0,0,0,0,0,3/3,0, 97, 3/3, 3/3,
0,0,0,0,0, 3/5,3/5,3/5,3/5, 97, 3/5,
0,0,0,0,0,0, 3/4, 3/4, 3/4, 3/4, 97)
runSettings$colonyNames <— c("Koster", "Vaderdarna", "Lysekil", "Marstrand", "Onsala", "Varberg", "
Hallands Vaderd", "Léso", "Hesseld", "Anholt", "Sydvéistra Kattegatt'")
runSettings$quasiExtinction <— 1000
runSettings$colonyQuasiExtinction <— 100
return (runSettings)

}

# Fills settings that depend on other settings, to reduce duplicated code.
fillSettings <— function(runSettings) {
# Leslie matrix

)
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leslieMatrixData <— buildLeslieMatrix(runSettings$maxAge)

runSettings$growthExpectation <— leslieMatrixData$growthExpectation
runSettings$stationary AgeDistribution <— leslieMatrixData$stationary AgeDistribution

maxAge <— runSettings$maxAge
fecundityModifiers <— runSettings$fecundityModifiers
leslieMatrix <— leslieMatrixData$leslieMatrix
leslieMatrices <— array(dim = c(length(fecundityModifiers), maxAge, maxAge))
for (i in 1:length(fecundityModifiers)) {
leslieMatrices|i,,] <— fecundityModification(leslieMatrix, fecundityModifiers]i])

runSettings$leslieMatrices <—leslieMatrices

# Epizootics
runSettings$episev <— pmin(1, calculateEpisev(0.6, runSettings$stationaryAgeDistribution, TRUE))

# Age hunting bias
ageHuntingBiasTypes <— runSettings$ageHuntingBiasTypes
ageHuntingBiases <— array(dim = c(length(ageHuntingBiasTypes), runSettings$maxAge))
for (i in 1:length(ageHuntingBiasTypes)) {
ageHuntingBiases[i,] <— ageHuntingBiasByName(ageHuntingBiasTypes|i], runSettings$maxAge,
runSettings$r)

runSettings$ageHuntingBiases <— ageHuntingBiases

# Colony hunting bias

if (is.null(runSettings$colonyHuntingBias)) {
nColonies <— length(runSettings$carryingCapacities)
runSettings$colonyHuntingBias <— rep(1,nColonies)

}

colonies <— sqrt(length(runSettings$migrationMatrix))
runSettings$migrationMatrix <— matrix(runSettings$migrationMatrix, colonies, colonies, byrow = TRUE)
return (runSettings)

}

randomEpizooticDecider <— function(year, epizooticProbability) {
return (runif(1) < epizooticProbability)

# For comparison with historic data
fixedEpizooticDecider <— function(year, epizooticProbability) {
return (year == 10 || year == 24)

# Simulation functions

# Initialises population from a given distribution and population size.
# If the eigenvector of the Leslie matrix is used, the population will more or
# less continue following that distribution, given that the hunting quota is 0.
# Due to rounding, the sum of the initial population is not exactly n.
initialisePopulationFromDistribution <— function(n, carryingCapacities, ageDistribution) {
ages <— length(ageDistribution)
colonies <— length(carryingCapacities)
colonyDistribution <— carryingCapacities / sum(carryingCapacities)

distribution <— matrix(colonyDistribution, nrow = colonies) %*% matrix(ageDistribution, ncol = ages)
population <— round(nxdistribution)

return (population)

}

simulateYear <— function(population, year,
maxAge, L, carryingCapacities, growthExpectation,
Q, huntingType, huntingBias, usePopulationDistribution, colonyHuntingBias,
episev, epizooticDecider, epizooticProbability, immunity, yearsSinceEpizootic,
migrationMatrix) {
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# BIRTHS AND DEATHS

newPopulation <— birthsAndDeaths(population, maxAge, L, growthExpectation, carryingCapacities)

# HUNTING

newPopulation <— hunting(newPopulation, maxAge, Q, huntingType, huntingBias, usePopulationDistribution,
colonyHuntingBias)

# EPIZOOTICS

results <— epizootic(newPopulation, year, maxAge, episev, epizooticDecider, epizooticProbability, immunity,
yearsSinceEpizootic)

newPopulation <— results$population

yearsSinceEpizootic <— results$yearsSinceEpizootic

# MIGRATION

newPopulation <— migration(newPopulation, maxAge, migrationMatrix)

# RETURN

return (list("population" = newPopulation, "yearsSinceEpizootic" = yearsSinceEpizootic))

}

birthsAndDeaths <— function(population, maxAge, L, growthRate, carryingCapacities) {
nColonies <— length(carryingCapacities)
newPopulation <— array(0, dim = c(nColonies, maxAge))
for (colony in 1:nColonies) {
carryingCapacity <— carryingCapacities|colony]|
modifier <— 1
if (lis.nan(carryingCapacity)) {
# Modifies the population growth to flatten as it approaches carrying capacity
modifier <— carryingCapacity / (carryingCapacity + (growthRate — 1) * sum(population|colony,]))

}

# Offspring from individuals of age 1.
newPopulation[colony, 1] <— newPopulation|colony, 1] 4+ rbinom(1, population|colony, 1|, L[1,1] * modifier)
# Offspring from and aging for all individuals of age greater than 1
for (age in 2:maxAge) {
newPopulation|colony, 1] <— newPopulation|colony, 1] 4+ rbinom(1, population|colony, age|, L[1, age] *
modifier)
newPopulation|colony, age] <— rbinom(1, population|colony, age — 1], L|age, age — 1] * modifier)

}

return (newPopulation)

}

hunting <— function(population, maxAge, Q, type, bias, usePopulationDistribution, colonyBias) {
nColonies <— dim(population)[1]
if (type == "binom") {
for (colony in 1:nColonies) {
for (age in 1:maxAge) {
population|colony,age] <— rbinom(1, population|colony,age], (1—Qx=bias(age)))

}

return (population)

} else if (type == "det") {
quota <— round(sum(population)*Q)
deaths <— 0

# Initialise huntingMask.
# huntingMask makes the probability that individuals outside the desires ages are hunted 0
while (deaths < quota) {
if (usePopulationDistribution) {
# Transpose for multiplication of rows and then transpose back
weights <— colonyBias * t(bias * t(population))

} else {

weights <— colonyBias * t(bias * t((population > 0)))

}
if (all(weights == 0)) {
break # No more individuals left to hunt in the age group

i <— sample(1:(nColoniesxmaxAge), 1, prob=weights)
population|i] <— population[i] — 1
deaths <— deaths + 1
}
# Proceed with unbiased hunting
if (FALSE && deaths < quota) {
print("Warning: could not fill quota")
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while (deaths < quota) {
if (all(population == 0)) {
break # No more individuals left to hunt in the age group

i <— sample(1:(nColoniesxmaxAge), 1, prob=population)
population[i] <— population[i] — 1
deaths <— deaths + 1
}
}

return(population)
} else if (type == "off") {
return (population)

}

epizootic <— function(population, year, maxAge, episev, epizooticDecider, epizooticProbability, immunity,
yearsSinceEpizootic) {
if (epizooticDecider(year, epizooticProbability)) {
for (colony in 1:(dim(population)[1])) {
if (immunity) {
for (age in 1:min(maxAge, yearsSinceEpizootic)) {
population|colony,age| <— rbinom(1, population|colony,age|, 1 — episev|age])

}
} else {
for (age in l:maxAge) {
population|colony,age|] <— rbinom(1, population|colony,age|, 1 — episev|age])

}

yearsSinceEpizootic <— 1

} else {

yearsSinceEpizootic <— yearsSinceEpizootic + 1

return (list("population" = population, "yearsSinceEpizootic" = yearsSinceEpizootic))

}

migration <— function(population, maxAge, migrationMatrix) {
newPopulation <— population
newPopulation[,|] <— 0

nColonies <— dim(population)[1]
for (colony in 1:nColonies) {
for (age in 1:maxAge) {
selectedColonies <— sample(1:nColonies, population|colony,age], replace = TRUE, prob = migrationMatrix
[colony,])
for (selectedColony in 1:nColonies) {
newPopulation|selectedColony, age] <— newPopulation|selectedColony, age| + sum(selectedColonies ==
selectedColony)
}

}

return (newPopulation)

}

# Process

run <— function(runSettings, saveAges = FALSE) {
processes <— runSettings$processes
years <— runSettings$years

initialPopSize <— runSettings$initialPopSize
initialPopType <— runSettings$initialPopType
stationaryAgeDistribution <— runSettings$stationaryAgeDistribution

maxAge <— runSettings$maxAge
leslieMatrices <— runSettings$leslieMatrices

xiv




fecundityModifiers <— runSettings$fecundityModifiers
nFecundityModifiers <— length(fecundityModifiers)
carryingCapacities <— runSettings$carryingCapacities
nColonies <— length(carryingCapacities)
growthExpectation <— runSettings$growthExpectation
migrationMatrix <— runSettings$migrationMatrix
colonyNames <— runSettings$colonyNames

huntingQuotas <— runSettings$huntingQuotas

nHuntingQuotas <— length(huntingQuotas)

huntingType <— runSettings$huntingType

huntingBiasTypes <— runSettings$ageHuntingBiasTypes
huntingBiases <— runSettings$ageHuntingBiases

nHuntingBiases <— dim(huntingBiases)|1]

usePopulationDistribution <— runSettings$usePopulationDistribution
colonyHuntingBias <— runSettings$colonyHuntingBias

episev <— runSettings$episev

epizooticDecider <— runSettings$epizooticDecider
epizooticProbabilities <— runSettings$epizooticProbabilities
nEpizooticProbabilities <— length(epizooticProbabilities)
immunity <— runSettings$immunity

coloniesSize <— data.frame()

progressBar = txtProgressBar(min = 0,
max =
nFecundityModifiers
nEpizooticProbabilities *
nHuntingBiases *
nHuntingQuotas *
runSettings$processes *
runSettings$years,
initial = 0)
for (iFecundityModifier in 1:nFecundityModifiers) {
for (iEpizooticProbability in 1:nEpizooticProbabilities) {
for (iHuntingBias in 1:nHuntingBiases) {
for (iHuntingQuota in 1:nHuntingQuotas) {
# ITERATION PARAMETERS
huntingQuota <— huntingQuotas[iHuntingQuotal]
huntingBias <— huntingBiases[iHuntingBias,|
epizooticProbability <— epizooticProbabilities[iEpizooticProbability]|
L <— leslieMatrices[iFecundityModifier,,|
fecundityModifier <— fecundityModifiers[iFecundityModifier|

# INITIALISE POPULATION
population <— array(data = 0, dim = c(processes, years, nColonies, maxAge))
if (initialPopType == "steadyState") {
population|,1,,] <— rep(initialisePopulationFromDistribution(initialPopSize, carryingCapacities,
stationaryAgeDistribution), each=processes)

}
# RUN PROCESSES
for (process in l:processes) {
yearsSinceEpizootic <— Inf
for (year in 2:years) {
yearPopulation <— array(population|process, year—1,,], dim = c¢(nColonies, maxAge))
yearResult <— simulateYear(yearPopulation, year,
maxAge, L, carryingCapacities, growthExpectation,
huntingQuota, huntingType, huntingBias, usePopulationDistribution,
colonyHuntingBias,
episev, epizooticDecider, epizooticProbability, immunity, yearsSinceEpizootic,
migrationMatrix)
population[process, year,,| <— yearResult$population
yearsSinceEpizootic <— yearResult$yearsSinceEpizootic

if (all(population|[process, year,,| == 0)) {
break
}

set TxtProgressBar (progressBar,
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}

(iFecundityModifier — 1) * nEpizooticProbabilities * nHuntingBiases *

nHuntingQuotas * processes x years +

(iEpizooticProbability — 1) * nHuntingBiases * nHuntingQuotas * processes * years

+
(iHuntingBias — 1 ) * nHuntingQuotas * processes * years -+
(iHuntingQuota — 1) * processes * years +
(process — 1) * years +
year)

}

for (colony in 1:length(carryingCapacities)) {
populationSize <— rowSums(population, dims = 3)
tempdf <— data.frame(
year = rep(1l:years, each=processes),
process = rep(l:processes, years),
Q = huntingQuota,
huntingBias = huntingBiasTypes[iHuntingBias],
epizooticProbability = epizooticProbability,
fecundityModifier = fecundityModifier,
colonyName = colonyNames|colony]

if (saveAges) {
for (age in l:maxAge) {
tempdfl <— data.frame(as.vector(population|,,colony,age]))
colnames(tempdfl) <— paste("age", age)
tempdf <— cbind(tempdf, tempdf1)

}

} else {
tempdfl <— data.frame(populationSize = as.vector(populationSize[,,colony]))
tempdf <— cbind(tempdf, tempdfl)

coloniesSize <— rbind(coloniesSize, tempdf)

}

close(progressBar)
return(coloniesSize)

# Plot utility functions -————————————— ————— —_ —_

sumColonies <— function(df) {

}

df %>%
group by(across(c(—populationSize, —colonyName))) %>%
summarise(populationSize = sum(populationSize), .groups = NULL)

apply _theme <— function() {

}

return (
theme light() +

theme(text = element text(size = 18)) +

theme(panel.spacing.x =unit(.4, "cm"),
panel.border=element_ blank(),
strip.background = element rect(fill = "grey95", colour = NA),
strip.text = element text(colour = "grey10", size = rel(1)),
plot.title = element text(size = rel(2), margin = margin(b = 11/2 % 1.2)),

axis.title.x = element text(size = rel(0.8),margin = margin(t = 0.8 = 11/2,b = 0.8 * 11/4)),

axis.title.,y = element_text(size = rel(0.8),angle = 90,margin = margin(r = 0.8 % 11/2,1 = 0.8 % 11/4)

)7
)

apply _theme no_legend <— function() {

return (
apply theme() +
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theme(legend.position = "none")

)
}

percentage labeller <— function(number) {
number <— as.numeric(number) * 100
string <— paste(number, "%")
return(string)

huntingBias labeller <— function(string) {
labeller <— as_labeller(c("none" = "Jamn",
||y0ung" — "Unga"’
"old" = "Vuxna"))
return (labeller(string))

}

# Macropopulation plots

plotMacro_mean <— function(df) {
df %>%
sumColonies() %>%
group_ by(year) %>%
summarise(mean = mean(populationSize), lower = quantile(populationSize, 0.05), upper = quantile(
populationSize, 0.95)) %>%
gaplot(acs(x — year, y — mean)) + ylim(0,NA) +
geom _ribbon(aes(ymin=lower, ymax=upper, alpha = 0.6),colour = NA, fill= "#D0C0B0") +
geom_line(linewidth = 1.3, colour="#0A3D6B") +
xlab("Tid [ar]") + ylab("Antal honor") +
apply theme no legend()

}

plotMacro_mean fw_huntingQuota <— function(df) {
df %>%
sumColonies() %>%
group by(year,Q) %>%
summarise(mean = mean(populationSize), lower = quantile(populationSize, 0.05), upper = quantile(
populationSize, 0.95)) %>%

ggplot(aes(x = year, y = mean)) + ylim(0,NA) +
facet _wrap(~Q, labeller = labeller(Q = percentage labeller)) +
geom _ribbon(aes(ymin=lower, ymax=upper, alpha = 0.6),colour = NA, fill= "#D0C0B0") +
geom _line(linewidth = 1.3, colour="#0A3D6B") +
xlab("Tid [ar|") + ylab("Antal honor") +
apply theme no_ legend()

}

plotMacro_mean huntingBias <— function(df) {
df %>%

sumColonies() %>%

group by(year,huntingBias) %>%

summarise(mean = mean(populationSize), lower = quantile(populationSize, 0.05), upper = quantile(
populationSize, 0.95)) %>%

geplot(aes(x = year, y = mean, fill=huntingBias, color=huntingBias)) +

ylim(0,NA) +

scale fill manual(values=c(’#cab2d6’,’#b2df8a’,'#{dbf6f’), name="Jaktstruktur", labels = c("Jamn", "
Vuxna", "Unga")) +

scale color manual(values=c(’#6a3d9’,’#33a02c’,’#{f7f00’), name="Jaktstruktur", labels = c("Jamn", "
Vuxna', "Unga")) +

geom_line(linewidth = 1,alpha = 0.9 )

xlab("Tid [ar]") + ylab("Antal honor")

apply theme() +

theme(legend.position = ¢(0.20, 0.20),
legend.direction = "horizontal",
legend.background = element rect(fill="grey95" linewidth=0.5, linetype="solid", colour = NA)) +

guides(fill = guide legend(title.position = "top",

label.position = "bottom"))

+
+

}

plotMacro_mean fw_huntingBias <— function(df) {
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df %>%
sumColonies() %>%
group _by(year,huntingBias) %>%
summarise(mean = mean(populationSize), lower = quantile(populationSize, 0.05), upper = quantile(
populationSize, 0.95)) %>%
ggplot(aes(x = year, y = mean)) + ylim(0,NA) +
facet wrap(~huntingBias, labeller = huntingBias labeller) +
geom _ribbon(aes(ymin=Ilower, ymax=upper, alpha = 0.6),colour = NA, fill= "#D0C0B0") +
geom_line(linewidth = 1.3, colour="#0A3D6B") +
xlab("Tid [ar]") + ylab("Antal honor") +
apply theme no legend()

}

plotMacro_mean fw _epiprob <— function(df) {
df %>%
sumColonies() %>%
group _by(year,epizooticProbability) %>%
summarise(mean = mean(populationSize), lower = quantile(populationSize, 0.05), upper = quantile(
populationSize, 0.95)) %>%
ggplot(aes(x = year, y = mean)) + ylim(0,NA) +
facet wrap(~epizooticProbability, labeller = labeller(epizooticProbability = percentage labeller)) +
geom _ribbon(aes(ymin=lower, ymax=upper, alpha = 0.6),colour = NA, fill= "#D0C0B0") +
geom_line(linewidth = 1.3, colour="#0A3D6B") +
xlab("Tid [ar]") + ylab("Antal honor") +
apply theme no legend()

}

plotMacro_mean_fw_ fecundityModifier <— function(df) {
df %>%
sumColonies() %>%
group _by(year,fecundityModifier) %>%
summarise(mean = mean(populationSize), lower = quantile(populationSize, 0.05), upper = quantile(
populationSize, 0.95)) %>%
geplot(aes(x = year, y = mean)) + ylim(0,NA) +
facet wrap(~fecundityModifier, labeller = labeller(fecundityModifier = percentage labeller)) +
geom _ribbon(aes(ymin=lower, ymax=upper, alpha = 0.6),colour = NA, fill= "#D0C0B0") +
geom_line(linewidth = 1.3, colour="#0A3D6B") +
xlab("Tid [ar]") + ylab("Antal honor") +
apply theme no legend()

}

plotMacro_mean_mpfw_ 3Stressors <— function(df, runSettings) {
for (f in runSettings$fecundityModifiers) {
(df %>%

filter (fecundityModifier == f) %>%

sumColonies() %>%

group_ by(year, huntingBias, Q) %>%

summarise(mean = mean(populationSize), lower = quantile(populationSize, 0.05), upper = quantile(
populationSize, 0.95)) %>%

geplot(aes(x = year, y = mean, colour = huntingBias, fill = huntingBias)) + ylim(0,NA) +

facet grid(huntingBias ~ Q, labeller = labeller(huntingBias = huntingBias_labeller,

Q = percentage labeller)) +

geom _ribbon(aes(ymin=lower, ymax=upper, alpha = 0.6)) +

geom _line(linewidth = 1.3) +

xlab("Tid [ar]") + ylab("Antal honor") +

scale fill manual(values=c('#cab2d6’,’#b2df8a’,'#fdbf6f’), name="Jaktstruktur", labels = c("Jdmn", "
Vuxna", "Unga")) +

scale color manual(values=c(’#6a3d9a’,’#33a02c’,#{I7f00’), name="Jaktstruktur", labels = c("Jamn",
"Vana"’ ”Unga")) +

apply theme no legend()) %>%

print()
}
}
plotMacro _extinction <— function(df) {
df %>%
sumColonies() %>%
mutate(extinct = (populationSize == 0)) %>%

group by(year) %>%
summarise(mean = mean(extinct)) %>%
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geplot(aes(x = year, y = mean)) +

geom _line(linewidth = 1.3, colour="#0A3D6B") +
xlab("Tid [ar]") + ylab("Andel utrotade") +

apply theme no legend()

}
plotMacro_extinction fw_fecundity <— function(df, runSettings) {
df %>%

sumColonies() %>%
mutate(extinct = (populationSize == 0)) %>%
group by(year, fecundityModifier) %>%
summarise(mean = mean(extinct)) %>%
geplot(aes(x = year, y = mean)) +
facet wrap(~fecundityModifier) +
geom_line(linewidth = 1.3, colour="#0A3D6B") +
theme light() +
theme(text = element text(size = 18)) +
xlab("Tid [ar]") + ylab("Andel kvasi—utrotade") +
apply theme no legend()

}

plotMacro_extinction mpfw_3Stressors <— function(df, runSettings) {
for (f in runSettings$fecundityModifiers) {
(df %>%
filter(fecundityModifier == f) %>%
sumColonies() %>%
mutate(extinct = (populationSize == 0)) %>%
group_ by(year, huntingBias, Q) %>%
summarise(mean = mean(extinct)) %>%
ggplot(aes(x = year, y = mean)) +
facet grid(huntingBias ~ Q, labeller = labeller(huntingBias = huntingBias labeller,
Q = percentage labeller)) +
geom _line(linewidth = 1.3, colour="#0A3D6B") +
xlab("Tid [ar]") + ylab("Andel utrotade") -+
apply theme no_legend()) %>%
print()
}
}

plotMacro _quasiExtinction fw_fecundity <— function(df, runSettings) {
df %>%
sumColonies() %>%
mutate(extinct = (populationSize < runSettings$quasiExtinction)) %>%
group _by(year, fecundityModifier) %>%
summarise(mean = mean(extinct)) %>%
geplot(aes(x = year, y = mean)) +
facet _wrap(~fecundityModifier) +
geom_ line(linewidth = 1.3, colour="#0A3D6B") +
xlab("Tid [ar]") + ylab("Andel kvasi—utrotade") +
apply theme no legend()

}

plotMacro_quasiExtinction mpfw 3Stressors <— function(df, runSettings) {
for (f in runSettings$fecundityModifiers) {
(df %>%
filter(fecundityModifier == f) %>%
sumColonies() %>%
mutate(extinct = (populationSize < runSettings$quasiExtinction)) %>%
group by(year, huntingBias, Q) %>%
summarise(mean = mean(extinct)) %>%
ggplot(aes(x = year, y = mean, colour = huntingBias)) +
facet grid(huntingBias ~ Q, labeller = labeller(huntingBias = huntingBias labeller,
Q = percentage labeller)) +
geom_ line(linewidth = 1.3) +
xlab("Tid [ar]") + ylab("Andel kvasi—utrotade") +
scale color manual(values=c(’#6a3d9a’,’#33a02c’,’#{f7f00’), name="Jaktstruktur", labels = c("Jamn",
"Vana“, "Unga")) +

apply theme no_legend()) %>%
print()
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}
}

compareMacro _mean _huntingBias <— function(dfl, df2, runSettings) {

dft %>%

filter(year == runSettings$years) %>%

sumColonies() %>%

group_ by (huntingBias) %>%

summarise(mean = mean(populationSize)) —> meanl
df2 %>%

filter(year == runSettings$years) %>%

sumColonies() %>%

group_ by (huntingBias) %>%

summarise(mean = mean(populationSize)) —> mean2
decreaseData <— data.frame(

huntingBias = ¢("none", "old", "young"),

decrease = (1 — mean2["mean"|/meanl["mean"])

)

decreaseData %>%
ggplot(aes(x = huntingBias, y = mean, fill = huntingBias)) +
geom_bar(stat = "identity", width = 0.7) +
xlab("Jaktstruktur") + ylab("Minskning vid 5 % epizootisannolikhet") +
scale fill manual(values=c(’#cab2d6’,’#b2df8a’,#{dbf6f")) +
scale x_discrete(labels = ¢("Jdmn", "Vuxna", "Unga")) +
apply theme no_ legend()

}

# Subpopulation plots

plotColony means <— function(df) {
df %>%
group _by(year,colonyName) %>%
summarise(mean = mean(populationSize), lower = quantile(populationSize, 0.05), upper = quantile(
populationSize, 0.95)) %>%
ggplot(aes(x = year, y = mean, group = colonyName, colour = colonyName)) + ylim(0,NA) +
geom _line(linewidth = 1) +
xlab("Tid [ar]") + ylab("Antal honor") + labs(colour="Delpopulation") +
apply theme()

}

plotColony _extinction fw__huntingBias <— function(df) {
df %>%

mutate(extinct = (populationSize == 0)) %>%
group by(year, huntingBias, colonyName) %>%
summarise(mean = mean(extinct)) %>%
ggplot(aes(x = year, y = mean, group = colonyName, colour = colonyName)) +
facet wrap(~huntingBias) +
geom _line(linewidth = 1) +
xlab("Tid [ar]") + ylab("Andel utrotade") +
apply theme()

}

plotColony extinction fw fecundity <— function(df) {
df %>%

mutate(extinct = (populationSize == 0)) %>%
group _by(year, fecundityModifier, colonyName) %>%
summarise(mean = mean(extinct)) %>%
ggplot(aes(x = year, y = mean, group = colonyName, colour = colonyName)) +
facet wrap(~fecundityModifier) +
geom_line(linewidth = 1) +
xlab("Tid [ar]") + ylab("Andel utrotade") +
apply theme()

}

plotColony quasiExtinction fw huntingBias <— function(df, runSettings) {
df %>%
mutate(extinct = (populationSize < runSettings$colonyQuasiExtinction)) %>%
group _by(year, huntingBias, colonyName) %>%
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summarise(mean = mean(extinct)) %>%

geplot(aes(x = year, y = mean, group = colonyName, colour = colonyName)) +
facet wrap(~huntingBias) +

geom _line(linewidth = 1) +

xlab("Tid [ar|") + ylab("Andel kvasi—utrotade") +

apply theme()

}

plotColony quasiExtinction fw fecundity <— function(df, runSettings) {
df %>%
mutate(extinct = (populationSize < runSettings$colonyQuasiExtinction)) %>%
group _by(year, fecundityModifier, colonyName) %>%
summarise(mean = mean(extinct)) %>%
ggplot(aes(x = year, y = mean, group = colonyName, colour = colonyName)) +
facet wrap(~fecundityModifier) +
geom _line(linewidth = 1) +
xlab("Tid [ar]") + ylab("Andel kvasi—utrotade") +
apply theme()

}

plotColony quasiExtinction 2Stressors <— function(df, runSettings) {
df %>%
mutate(extinct = (populationSize < runSettings$colonyQuasiExtinction)) %>%
group _by(year, Q, fecundityModifier, colonyName) %>%
summarise(mean = mean(extinct)) %>%
ggplot(aes(x = year, y = mean, group = colonyName, colour = colonyName)) +
facet grid(fecundityModifier ~ Q, labeller = labeller(fecundityModifier = percentage labeller,
Q = percentage labeller)) +
geom _line(linewidth = 1) +
xlab("Tid [ar]") + ylab("Andel kvasi—utrotade") +
apply theme()

}

plotColony quasiExtinction mpfw 3Stressors <— function(df, runSettings) {
for (f in runSettings$fecundityModifiers) {
(df %>%
filter (fecundityModifier == f) %>%
mutate(extinct = (populationSize < runSettings$colonyQuasiExtinction)) %>%
group by(year, huntingBias, Q, colonyName) %>%
summarise(mean = mean(extinct)) %>%
geplot(aes(x = year, y = mean, group = colonyName, colour = colonyName)) +
facet grid(huntingBias ~ Q, labeller = labeller(huntingBias = huntingBias_labeller,
Q = percentage labeller)) +
geom _line(linewidth = 1) +
xlab("Tid [ar]") + ylab("Andel kvasi—utrotade") +
apply theme()) %>%
print()
}
}

plotColony extinction mpfw 3Stressors <— function(df, runSettings) {
for (f in runSettings$fecundityModifiers) {

(df %>%
filter (fecundityModifier == f) %>%
mutate(extinct = (populationSize == 0)) %>%

group _by(year, huntingBias, Q, colonyName) %>%
summarise(mean = mean(extinct)) %>%
ggplot(aes(x = year, y = mean, group = colonyName, colour = colonyName)) +
facet grid(huntingBias ~ Q, labeller = labeller(huntingBias = huntingBias labeller,
Q = percentage labeller)) +
geom_line(linewidth = 1) +
xlab("Tid [ar]") + ylab("Andel utrotade") +
apply _theme()) %>%
print()
}
}

plotColony quasiExtinctionBar mpfw_3Stressors <— function(df, runSettings) {
for (f in runSettings$fecundityModifiers) {
(df %>%
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filter (fecundityModifier == f, year == runSettings$years) %>%

mutate(extinct = (populationSize < runSettings$colonyQuasiExtinction)) %>%

group by (huntingBias, Q, colonyName) %>%

summarise(mean = mean(extinct)) %>%

ggplot(aes(x = colonyName, y = mean, fill = colonyName)) + ylim(0,1) +

scale fill manual(values=c(’#8dd3c7’,#fffb3’,’#bebada’,’#{b8072’,'#80b1d3’, #{db462’’#b3de69’, #
fcedeb’,"#d9d9d9’,'#bc80bd’, #ccebceb’), name="Delpopulation") +

facet grid(huntingBias ~ Q, labeller = labeller(huntingBias = huntingBias labeller,

Q = percentage labeller)) +

geom_bar(stat = "identity") +

xlab("Delpopulation") + ylab("Andel kvasi—utrotade") +

apply theme() +

theme(axis.text.x = element blank())) %>%

print()
}
plotColony _quasiExtinctionBar _2Stressors <— function(df, runSettings) {
df %>%
mutate(extinct = (populationSize < runSettings$colonyQuasiExtinction)) %>%
group by (huntingBias, Q, fecundityModifier, colonyName) %>%
summarise(mean = mean(extinct)) %>%
ggplot(aes(x = colonyName, y = mean, fill = colonyName)) +
facet grid(fecundityModifier ~ Q, labeller = labeller(fecundityModifier = percentage labeller,
Q = percentage labeller)) +
geom_ bar(stat = "identity") +
scale fill manual(values=c(’#8dd3cT’,#fffb3’,’#bebada’,’#{b8072’,#80b1d3’,#{db462’,’#b3de69’, #fccdeb
) #d9d9d9’, #bc80bd’,’#ccebcb’), name="Delpopulation") +

xlab("Delpopulation") + ylab("Andel kvasi—utrotade") +
apply theme() +
theme(axis.text.x = element blank())

}

plotColony _extinctionBar <— function(df, runSettings) {

df %>%
filter(year == runSettings$years) %>%
mutate(extinct = (populationSize == 0)) %>%
group_ by(colonyName) %>%
summarise(mean = mean(extinct)) %>%
ggplot(aes(x = colonyName, y = mean, fill = colonyName)) +
geom _bar(stat = "identity", width = 0.7) +
scale fill manual(values=c(’#8dd3cT’, #fiffb3’,’#bebada’,’#{b8072’,#80b1d3’’#{db462’,’#b3de69’,'#fccdeb
),#d9d9d9’,’ #bc80bd’, #ccebcb’), name="Delpopulation") +

xlab("Delpopulation") + ylab("Andel utrotade") +
apply theme no legend() +
theme(axis.text.x = element text(angle = —60, size = 15, hjust = 0))

}

plotColony _extinctionBar _mpfw_ 3Stressors <— function(df, runSettings) {
for (f in runSettings$fecundityModifiers) {

(df %>%
filter(fecundityModifier == f, year == runSettings$years) %>%
mutate(extinct = (populationSize == 0)) %>%
group by (huntingBias, Q, colonyName) %>%
summarise(mean = mean(extinct)) %>%
ggplot(aes(x = colonyName, y = mean, fill = colonyName)) + ylim(0,1) +
facet grid(huntingBias ~ Q, labeller = labeller(huntingBias = huntingBias labeller,

Q = percentage labeller)) +
geom _bar(stat = "identity") +
scale fill manual(values=c(’#8dd3c7’,’#fiffb3’,’#bebada’’#fb8072’,'#80b1d3’ ’#£fdb462’ ’#b3de69’, #
fcedeb’#d9d9d9’,#bce80bd’, #ccebceb’), name="Delpopulation") +

xlab("Delpopulation") + ylab("Andel utrotade") +
apply theme() +
theme(axis.text.x = element_blank())) %>%
print()

}

plotColony means fw huntingQuota <— function(df) {
df %>%
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group_by(year,Q,colonyName) %>%

summarise(mean = mean(populationSize), lower = quantile(populationSize, 0.05), upper = quantile(
populationSize, 0.95)) %>%

geplot(aes(x = year, y = mean, group = colonyName, colour = colonyName)) + ylim(0,NA) +

facet wrap(TQ) +

geom_line(linewidth = 1) +

xlab("Tid [ar]") + ylab("Antal honor") + labs(colour="Delpopulation") +

apply theme()

}

plotColony means fw _huntingBias <— function(df) {
df %>%
group _by(year,huntingBias,colonyName) %>%
summarise(mean = mean(populationSize), lower = quantile(populationSize, 0.05), upper = quantile(
populationSize, 0.95)) %>%
ggplot(aes(x = year, y = mean, group = colonyName, colour = colonyName)) + ylim(0,NA) +
facet wrap(~huntingBias) +
geom _line(linewidth = 1) +
xlab("Tid [ar]") + ylab("Antal honor") + labs(colour="Delpopulation") +
apply theme()

}

plotColony means fw _epiprob <— function(df) {
df %>%
group _by(year,epizooticProbability,colonyName) %>%
summarise(mean = mean(populationSize), lower = quantile(populationSize, 0.05), upper = quantile(
populationSize, 0.95)) %>%
ggplot(aes(x = year, y = mean, group = colonyName, colour = colonyName)) + ylim(0,NA) +
facet _wrap(~epizooticProbability) +
geom_line(linewidth = 1) +
xlab("Tid [ar]") + ylab("Antal honor") + labs(colour="Delpopulation") +
apply theme()

}

plotColony _means_fw_fecundity <— function(df) {
df %>%
group by(year,fecundityModifier,colonyName) %>%
summarise(mean = mean(populationSize), lower = quantile(populationSize, 0.05), upper = quantile(
populationSize, 0.95)) %>%
ggplot(aes(x = year, y = mean, group = colonyName, colour = colonyName)) + ylim(0,NA) +
facet _wrap(~fecundityModifier) +
geom_ line(linewidth = 1) +
xlab("Tid [ar]") + ylab("Antal honor") + labs(colour="Delpopulation") +
apply theme()

}

# Other plots

plotAgeDistribution fw _huntingBias <— function(df, runSettings) {
df %>%
filter (year == runSettings$years) —> df

ageHuntingBiasTypes <— runSettings$ageHuntingBiasTypes
nAgeHuntingBiasTypes <— length(ageHuntingBiasTypes)
maxAge <— runSettings$maxAge
m <— matrix(0, nAgeHuntingBiasTypes, maxAge)
colonyNames <— runSettings$colonyNames
nColonies <— length(colonyNames)
for (i in 1:nAgeHuntingBiasTypes) {
for (j in 1:maxAge) {
for (k in 1:nColonies) {
df %>%
filter(huntingBias == ageHuntingBiasTypes]i], colonyName == colonyNames|k]) —> tempdf

}

for (i in 1:nAgeHuntingBiasTypes) {
m[lz] <— m[lz] / Sum(m[ia])
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}

data <— data.frame()
for (i in 1:nAgeHuntingBiasTypes) {
tempdf <— data.frame(
huntingBias = ageHuntingBiasTypes]i],
age = 1:38,
n = mli,]
)

data <— rbind(data, tempdf)

data %>%
geplot(aes(x = age, y = n, fill = huntingBias)) +
facet wrap(~huntingBias, ncol=1, labeller = labeller(huntingBias = huntingBias labeller)) +
apply theme no legend() +
scale_fill manual(values=c('#cab2d6’,’#b2df8a’'#fdbf6f’)) -+
geom _bar(stat = "identity") +
xlab("Alder") + ylab("Andel av populationen")

}

plotCarryingCapacity huntingQuota <— function(df, runSettings) {
carryingCapacity = sum(runSettings$carryingCapacities)
asymptoteSlope = —carryingCapacity * runSettings$growthExpectation / (runSettings$growthExpectation — 1)

df %>%
filter(year == runSettings$years) %>%
sumColonies() %>%
group_ by(Q, huntingBias) %>%
summarise(mean = mean(populationSize)) %>%
ggplot(aes(x = Q, y = mean, group = huntingBias, colour = huntingBias)) + ylim(0,NA) +
geom _abline(slope = asymptoteSlope, intercept = carryingCapacity, linewidth = 1.3, linetype = "dashed",
colour = "grey50") +
geom_line(linewidth = 1.3) +
scale color manual(values=c(’#6a3d9’,’#33a02¢’,’#{7f00’), name="Jaktstruktur", labels = ¢("Jamn", "
Vuxna", "Unga")) +
xlab("Jaktkvot") + ylab("Jaktberoende béarférmaga") +
theme(legend.position = ¢(0.20, 0.20),
legend.direction = "horizontal",
legend.background = element rect(fill="grey95" linewidth=0.5, linetype="solid", colour = NA)) +
guides(fill = guide legend(title.position = "top",
label.position = "bottom")) +
apply theme()

}

plotCarryingCapacity _epiprob <— function(df, runSettings) {
carryingCapacity = sum(runSettings$carryingCapacities)
# 0.6 is the mean death probability in epizootics, with Leslie matrix steady state age distribution
asymptoteSlope = —carryingCapacity * 0.6 * runSettings$growthExpectation / (
runSettings$growthExpectation — 1)

df %>%
filter(year == runSettings$years) %>%
sumColonies() %>%
group _by(epizooticProbability, immunity) %>%
summarise(mean = mean(populationSize)) %>%
ggplot(aes(x = epizooticProbability, y = mean, colour = immunity)) + ylim(0,NA) +
geom _abline(slope = asymptoteSlope, intercept = carryingCapacity, linewidth = 1.3, linetype = "dashed",
colour = "grey50") +
geom _line(linewidth = 1.3) +
scale color manual(values=c(’#e3lalc’, "#009E73"), name="Immunitet", labels = c¢("Nej", "Ja")) +
xlab("Epizootisannolikhet") + ylab("Epizootisannolikhetsberoende barformaga") +
apply theme()

}

plotProcess _epiprob <— function(df) {
df %>%
sumColonies() %>%
geplot(aes(x = year, y =populationSize, colour = factor(epizooticProbability), group = factor(
epizooticProbability))) +
geom _line(linewidth = 1,alpha = 0.9 ) +
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scale color manual(values = c("#CCT79AT7’#0072B2%)) +
xlab("Tid [ar]") + ylab("Antal honor") + labs(colour="Epizooti—\nsannolikhet") +
apply theme()

# Pause to prevent accidentally running everything and begin overwriting old simulation data.

print("Are you sure you want to run everything?")
for (i in 10:1) {
print(sprintf("Waiting %1.0f more second(s).", 1))
Sys.sleep(1)

rm(i)
print("Running everything.")

# Run 1: Illustrate effect of hunting quota — _ — —

runSettingsl <— list("processes" = 100,
"years" = 100,
"fecundityModifiers" = 1, # 1 corresponds to no modification
"huntingQuotas" = ¢(0.0, 0.05, 0.1),
"ageHuntingBiasTypes" = "none",
"epizooticProbabilities" = 0 # Only used if epizooticDecider is random

runSettingsl <— defaultSettings(runSettingsl)
runSettingsl <— fillSettings(runSettings1)
resultsl <— run(runSettingsl)

plotMacro_mean fw_huntingQuota(resultsl)

(resultsl %>%
filter(year == runSettingsl3$years) %>%
sumColonies() %>%
group by(Q) %>%
summarise(mean = mean(populationSize), standard _deviation = sd(populationSize))) —> summary1

# Run 2: Illustrate effect of age biased hunting ————————+————————— —— —— ————

runSettings2 <— list("processes" = 100,

"years" = 100,

"fecundityModifiers" = 1, # 1 corresponds to no modification

"huntingQuotas" = 0.05,

"ageHuntingBiasTypes" = c¢("none", "young", "old"),

"epizooticProbabilities" = 0 # Only used if epizooticDecider is random
)
runSettings2 <— defaultSettings(runSettings2)
runSettings2 <— fillSettings(runSettings2)
results2 <— run(runSettings2)

plotMacro_mean_fw_huntingBias(results2)
plotMacro _mean_huntingBias(results2)

(results2 %>%
filter(year == runSettings2$years) %>%
sumColonies() %>%
group by (huntingBias) %>%
summarise(mean = mean(populationSize), standard _deviation = sd(populationSize))) —> summary2

# Run 3: Illustrate effect of epizootic probability —

runSettings3 <— list("processes" = 100,

"years" = 100,

"fecundityModifiers" = 1, # 1 corresponds to no modification
"huntingQuotas" = 0.00,

"ageHuntingBiasTypes" = "none",

"epizooticProbabilities" = ¢(0.01,0.07,0.11) # Only used if epizooticDecider is random
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)

runSettings3 <— defaultSettings(runSettings3)
runSettings3 <— fillSettings(runSettings3)
results3 <— run(runSettings3)

plotMacro_mean fw__epiprob(results3)

(results3 %>%
filter(year == runSettings3$years) %>%
sumColonies() %>%
group _by(epizooticProbability) %>%
summarise(mean = mean(populationSize), standard _deviation = sd(populationSize))) —> summary3

# Run 4: Illustrate effect of fecundity modifier — -

runSettings4d <— list("processes" = 100,

"years" = 100,

"fecundityModifiers" = ¢(0.9, 0.7, 0.5), # 1 corresponds to no modification

"huntingQuotas" = 0.00,

"ageHuntingBiasTypes" = "none",

"epizooticProbabilities" = 0.00 # Only used if epizooticDecider is random
)
runSettings4 <— defaultSettings(runSettings4)
runSettings4 <— fillSettings(runSettings4)
results4 <— run(runSettings4)

plotMacro_mean fw_fecundityModifier(results4)

(resultsd %>%
filter(year == runSettings4$years) %>%
sumColonies() %>%
group by (fecundityModifier) %>%
summarise(mean = mean(populationSize), standard _deviation = sd(populationSize))) —> summary4

# Run 5: Most likely parameters ————————— —_— -

runSettings5 <— list("processes" = 100,

"years" = 100,

"fecundityModifiers" = 1, # 1 corresponds to no modification
"huntingQuotas" = ¢(0.00, 0.03, 0.06),
"ageHuntingBiasTypes" = "none",

"epizooticProbabilities" = 0.05 # Only used if epizooticDecider is random

runSettings5 <— defaultSettings(runSettings5)
runSettings5 <— fillSettings(runSettings5)
resultsb <— run(runSettings5)

plotMacro_mean fw_huntingQuota(results5)
plotColony means fw huntingQuota(results5)

(resultsb %>%
filter(year == runSettings5$years) %>%
sumColonies() %>%
group by(Q) %>%

summarise(mean = mean(populationSize), standard _deviation = sd(populationSize))) —> summary5

# Run 6: Multi—stressor

runSettings6 <— list("processes" = 100,

"years" = 100,

"fecundityModifiers" = c(1, 0.9, 0.7), # 1 corresponds to no modification

"huntingQuotas" = ¢(0.01, 0.03, 0.05, 0.07),

"ageHuntingBiasTypes" = c("none", "young", "old"),

"epizooticProbabilities" = 0.05 # Only used if epizooticDecider is random
)
runSettings6 <— defaultSettings(runSettings6)
runSettings6 <— fillSettings(runSettings6)
results6 <— run(runSettings6)
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plotMacro _mean mpfw_ 3Stressors(results6, runSettings6)
plotMacro _quasiExtinction mpfw 3Stressors(results6, runSettings6)
plotMacro_extinction mpfw 3Stressors(results6, runSettings6)
plotColony quasiExtinction mpfw 3Stressors(results6, runSettings6)

plotColony extinctionBar mpfw 3Stressors(results6, runSettings6)
plotColony quasiExtinctionBar mpfw 3Stressors(results6, runSettings6)

(results6 %>%
filter(year == runSettings6$years) %>%
sumColonies() %>%
group _by(Q, fecundityModifier, huntingBias) %>%
summarise(mean = mean(populationSize), standard deviation = sd(populationSize))) —> summary6

# Run 7: Long simulations

runSettings7 <— list("processes" = 3,

"years" = 300,

"fecundityModifiers" = c(1, 0.9, 0.7), # 1 corresponds to no modification

"huntingQuotas" = ¢(0.01, 0.03, 0.05, 0.07),

"ageHuntingBiasTypes" = c¢("none", "young", "old"),

"epizooticProbabilities" = 0.05 # Only used if epizooticDecider is random
)
runSettings7 <— defaultSettings(runSettings7)
runSettings7 <— fillSettings(runSettings7)
results7 <— run(runSettings7)

plotMacro mean mpfw_3Stressors(results7, runSettings7)

plotMacro_quasiExtinction mpfw_3Stressors(results7, runSettings7)

# Run 8: Migration test

runSettings8a <— list("processes" = 100,

"years" = 100,

"fecundityModifiers" = 1, # 1 corresponds to no modification
"huntingQuotas" = 0.03,

"ageHuntingBiasTypes" = "none",

"epizooticProbabilities" = 0.05 # Only used if epizooticDecider is random
)
runSettings8a <— defaultSettings(runSettings8a)
runSettings8a <— fillSettings(runSettings8a)
runSettings8b <— runSettings8a
runSettings8b$migrationMatrix <— diag(length(runSettings8b$colonyNames))
results8a <— run(runSettings8a)
results8b <— run(runSettings8b)

plotMacro mean(results8a)
plotMacro _mean(results8b)
plotColony means(results8a)
plotColony means(results8b)

# Run 9: Interesting scenario —— — —

runSettings9 <— list("processes" = 100,

"years" = 100,

"fecundityModifiers" = ¢(0.9, 0.7), # 1 corresponds to no modification

"huntingQuotas" = ¢(0.03, 0.05, 0.07),

"ageHuntingBiasTypes" = "none",

"epizooticProbabilities" = 0.05 # Only used if epizooticDecider is random
)
runSettings9 <— defaultSettings(runSettings9)
runSettings9 <— fillSettings(runSettings9)
results9 <— run(runSettings9)

plotColony quasiExtinctionBar 2Stressors(results9,runSettings9)
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(results9 %>%
filter(year == runSettings9$years) %>%
sumColonies() %>%
group by (Q, fecundityModifier) %>%
summarise(mean = mean(populationSize), standard deviation = sd(populationSize))) —> summary9

# Run 10: Carrying capacity for hunting quota - - - - - - - --—-—-—--———-————

runSettings10 <— list("processes" = 150,
"years" = 300,
"fecundityModifiers" = 1, # 1 corresponds to no modification
"huntingQuotas" = ¢(0.00, 0.02, 0.04, 0.06, 0.08, 0.10, 0.11, 0.12),
"ageHuntingBiasTypes" = c¢("none", "young", "old"),
"epizooticProbabilities" = 0 # Only used if epizooticDecider is random
)
runSettings10 <— defaultSettings(runSettings10)
runSettings10$initialPopSize <— 100 # Setting initial pop size low makes the curve straighter at higher stress
runSettings10 <— fillSettings(runSettings10)
results10 <— run(runSettings10)

plotCarryingCapacity huntingQuota(results10, runSettings10)
# Run 11: Carrying capacity for epiprob -—————+"—+—+——+—————— — —— —— —— ——

runSettingslla <— list("processes" = 100,

"years" = 200,

"fecundityModifiers" = 1, # 1 corresponds to no modification
"huntingQuotas" = 0,

"ageHuntingBiasTypes" = "none",

"epizooticProbabilities" = ¢(0.00, 0.04, 0.08, 0.10, 0.13, 0.16) # Only used if
epizooticDecider is random

)
runSettingslla <— defaultSettings(runSettingslla)
runSettingslla <— fillSettings(runSettingslla)
runSettingsllb <— runSettingslla
runSettings11b$immunity <— FALSE
resultslla <— run(runSettingslla)
results1lb <— run(runSettings11b)

resultslla$immunity <— TRUE
resultsl1b$immunity <— FALSE

resultsll <— rbind(resultslla, results11b)
rm(resultslla)

rm(results11b)

plotCarryingCapacity _epiprob(resultsll, runSettingslla)

# Run 13: Interesting scenario — — __

runSettings13 <— list("processes" = 100,

"years" = 1000,

"fecundityModifiers" = ¢(1,0.9,0.7), # 1 corresponds to no modification

"huntingQuotas" = 0.03,

"ageHuntingBiasTypes" = "none",

"epizooticProbabilities" = 0.05 # Only used if epizooticDecider is random
)
runSettings13 <— defaultSettings(runSettings13)
runSettings13 <— fillSettings(runSettings13)
results13 <— run(runSettings13)

plotMacro_mean fw _fecundityModifier(results13)
plotMacro_quasiExtinction _fw_ fecundity(results13, runSettings13)
plotColony quasiExtinction fw _fecundity(results13, runSettings13)
plotMacro_extinction fw_fecundity(results13)
plotMacro__quasiExtinction fw_fecundity(results13, runSettings13)

# Run 14: Interesting scenario — — — S . —

runSettings14 <— list("processes" = 100,
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"years" = 1000,

"fecundityModifiers" = 1, # 1 corresponds to no modification

"huntingQuotas" = 0.03,

"ageHuntingBiasTypes" = c¢("none", "old", "young"),

"epizooticProbabilities" = 0.05 # Only used if epizooticDecider is random
)
runSettingsl4 <— defaultSettings(runSettings14)
runSettings14 <— fillSettings(runSettings14)
resultsl4 <— run(runSettingsl4)

plotMacro_mean fw_huntingBias(results14)
plotColony quasiExtinction fw huntingBias(results14,runSettings14)
plotMacro_mean fw_huntingBias(results14)

# Run 15: Hard scenario

runSettings15 <— list("processes" = 100,
"years" = 200,
"fecundityModifiers" = 0.7, # 1 corresponds to no modification
"huntingQuotas" = 0.07,
"ageHuntingBiasTypes" = "none",
"epizooticProbabilities" = 0.1 # Only used if epizooticDecider is random

runSettingsl5 <— defaultSettings(runSettings15)
runSettings15 <— fillSettings(runSettings15)
resultsl5 <— run(runSettingsl5)

plotMacro _mean(results15)
plotMacro _extinction(results15)
plotColony _extinctionBar(resultsl5, runSettings15)

# Run 16: Comparison to Multiple stressors A (Silva 2021) ————

runSettings16 <— list("processes" = 100,

"years" = 100,

"fecundityModifiers" = 0.9, # 1 corresponds to no modification

"huntingQuotas" = ¢(0.01,0.05,0.10),

"ageHuntingBiasTypes" = "none",

"epizooticProbabilities" = 0.07 # Only used if epizooticDecider is random
)
runSettings16 <— defaultSettings(runSettings16)
runSettings16 <— fillSettings(runSettings16)
results16 <— run(runSettings16)

plotMacro _mean fw huntingQuotar(results16)

(results16 %>%
filter(year == runSettings16$years) %>%
sumColonies() %>%
group by(Q) %>%
summarise(mean = mean(populationSize), standard _deviation = sd(populationSize))) —> summary16

# Run 17: Age biased hunting + epizootics — — —

runSettings17 <— list("processes" = 100,

"years" = 100,

"fecundityModifiers" = 1, # 1 corresponds to no modification

"huntingQuotas" = 0.05,

"ageHuntingBiasTypes" = c("none", "old", "young"),

"epizooticProbabilities" = 0.05 # Only used if epizooticDecider is random
)
runSettings17 <— defaultSettings(runSettings17)
runSettings17 <— fillSettings(runSettings17)
results17 <— run(runSettings17)

plotMacro mean huntingBias(results17)
compareMacro_mean _huntingBias(results2, results17, runSettings17)

(results17 %>%
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filter(year == runSettings17$years) %>%

sumColonies() %>%

group_ by (huntingBias) %>%

summarise(mean = mean(populationSize), standard _deviation = sd(populationSize))) —> summary17

# Run 18: Age distribution for hunting biases —— —_ — —

runSettings18 <— list("processes" = 100,

"years" = 100,

"fecundityModifiers" = 1, # 1 corresponds to no modification

"huntingQuotas" = 0.07,

"ageHuntingBiasTypes" = c("none", "old", "young"),

"epizooticProbabilities" = 0.05 # Only used if epizooticDecider is random
)
runSettings18 <— defaultSettings(runSettings18)
runSettings18 <— fillSettings(runSettings18)
results18 <— run(runSettingsl8, saveAges = TRUE)

plotAgeDistribution fw huntingBias(results18, runSettings18)

(results18 %>%
filter(year == runSettings188$years) %>%
sumColonies() %>%
group_ by (huntingBias) %>%
summarise(mean = mean(populationSize), standard _deviation = sd(populationSize))) —> summary18

# Run 19: Example processes ————— _ R I I I

runSettings19 <— list("processes" = 1,

"years" = 100,

"fecundityModifiers" = 1, # 1 corresponds to no modification
"huntingQuotas" = 0.00,

"ageHuntingBiasTypes" = "none",

"epizooticProbabilities" = ¢(0.05, 0.10) # Only used if epizooticDecider is random

)

runSettings19 <— defaultSettings(runSettings19)
runSettings19 <— fillSettings(runSettings19)
results19 <— run(runSettings19)

plotProcess _epiprob(results19)
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