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Sammandrag

Lammelpopulationers storlekar fluktuerar cykliskt med 6kande styrka pa desto hdogre latitud.
EEH-modellen erbjuder en mojlig forklaring till vad som driver dessa cykler, dar graden av
primérproduktion i ett ekosystem avgor om cykliskt fluktuerande populationsstorlekar drivs
av predatorer eller vaxt-herbivorinteraktioner. Sorkar ar nédra slakt med Iamlar men finns ofta
pé sydligare breddgrader med mer primarproduktion. Aven sorkpopulationer fluktuerar
cykliskt och deras cykler drivs av predation. Lammelpopulationer finns pa nordligare
breddgrader an sorkar med mindre primarproduktion. De tycks i storre utstrackning istéllet
drivas av vaxt-herbivorinteraktioner, vilket stimmer bra 6verens med EEH-modellen. Dessa
skillnader mellan sorkar och lamlar beror troligen av skilda dietpreferenser, dar lamlar ater
mossor i storre utstrackning an sorkar, som ar mer kansliga for betning. Dock skiljer sig
drivkrafter bakom lammelpopulationers cykliska fluktuationer mellan olika omraden, dar
lamlar i Fennoskandien paverkas av véxt-herbivorinteraktioner medan lamlar i Kanada istallet
paverkas av predatorer. Detta beror pa hur geografiskt nara lamlars ekosystem ligger marina
ekosystem dar marina rovfaglar kan borja predatera pa lamlar under toppar och pa sa vis gora
att lammelpopulationer paverkas mer av predation. EEH-modellen &r alltsa en méjlig
forklaring till lammelpopulationers cykliska fluktuationer, men skillnader verkar finnas
mellan olika omraden och nya metoder for att gora forutsagelser kring lamlars diet och deras
populationstillvéxt behdvs for att sakert faststélla vad som orsakar de cykliska fluktuationerna
hos lammelpopulationer.

Inledning

Lamlar (Tribus Lemmini) ar nyckelarter i arktiska naringsvavar och manga hotade
rovdjursarter i sdsom fjallrav (Vulpes lagopus) och fjalluggla (Bubo scandiacus) ar beroende
av sa kallade lammelar, det fenomen da de cykliska fluktuationerna hos lammelpopulationer
nar sin hojdpunkt. Smagnagarpopulationer fran underfamiljen Arvicolinae, sisom exempelvis
sorkar och lamlar, uppvisar ofta cykliskt fluktuerande populationsstorlekar (Krebs 2011).

Liksom smagnagarpopulationer véxlar ofta storleken pa andra naturliga populationer med
tiden, beroende av hur manga individer i populationen som fods, dor, emigrerar och
immigrerar. En population kan dock endast véxa till en storlek som habitatets barkraft tillater.
Nér storleken narmar sig denna punkt kommer déarmed populationens tillvaxthastighet att
begransas av mangden individer relativt de resurser som finns tillgangliga.
Populationsstorleken begrénsas darmed av populationens egen densitet och tillvaxten
avstannar vid habitatets barkraft. Populationsstorleken behdver dock inte nddvéandigtvis
paverkas av nagot som sker i nutid. Istallet kan en populations tillvaxthastighet vara fordrojt
paverkad av dess densitet, varvid tillvaxthastigheten inte paverkas av nagot som sker nu utan
nagot som hande tidigare. Till foljd av detta kan cykliska fluktuationer av en populations
storlek uppsta, dar den vaxlar mellan ett véarde 6ver och under habitatets béarkraft (Royama
1992).

Nara polerna fluktuerar smagnagarpopulationer cykliskt med 6kande styrka ju narmare
polerna populationerna utbreder sig (Stenseth 1999). Vilka drivkrafterna bakom det fordrojda
densitetberoendet &r och varfor det tycks dka i styrka pa hogre breddgrader ar nagot som man
bedrivit forskning pa under manga ar men annu inte funnit nagot enhetligt svar pa (Krebs
2011). En teori ar att herbivorpopulationer, som exempelvis sorkar och lamlar, regleras av
predation (Hairston et al. 1960). Eftersom predatorer befinner sig hogre upp i néringskedjan
an herbivorer brukar denna form av reglering refereras till som uppifran och ner (“top down”).
En annan teori ar att herbivorpopulationer begransas av sina resurser, i form av tillgangen pa
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véxter (exempelvis White 2013). Eftersom véxter befinner sig langre ner i néringskedjan &n
herbivorer kallas denna form av reglering nerifran och upp ("bottom up™).

| ett ekosystem behover dock inte alla trofiska nivaer begransas av samma sak, och det ar vad
som forutsags i den s.k. HSS-modellen (kort for Hairston, Smith och Slobodkin) eller vérlden-
ar-gronhypotesen (“’the green world hypothesis™; Hairston et al. 1960). Enligt HSS-modellen
begransas primarproducenter, karnivorer och nedbrytare av sina respektive resurser, medan
herbivorer begransas av predatorer. Med utgangspunkt fran denna modell skulle bade lammel-
och sorkpopulationer, som bestar av herbivorer, begransas av sina predatorer med en fordréjd
effekt som orsakar cykliska fluktuationer.

En vidareutveckling av HSS-modellen, som alltsa forutséger att herbivorer begransas av
predatorer, ar den s.k. EEH-modellen (“exploitation ecosystem hypothesis”) som férutséger
att graden av primarproduktion i ett ekosystem avgor vilken form av trofisk interaktion som
begransar herbivorer (Oksanen et al. 1981). Oksanen et al. (1981) menar att
primarproduktionen minskar pa hogre breddgrader och i takt med detta minskar aven energin
som finns att tillga. Vid ett visst gransvarde av primarproduktion borde darmed sa lite energi
finnas i omlopp i ekosystemen att bara ett begransat antal organismer kan uppehalla sig dar.
Det medfor att predatorer inte kan ackumulera till en sddan mangd att de paverkar
herbivorpopulationerna. | ett sadant system skulle darmed herbivoritrycket pa
vaxtpopulationen vara som hdgst, eftersom herbivorerna inte begransas av predatorer. Vi far
da ett ekosystem med huvudsakligen tva trofiska nivaer bestaende av herbivorer och véxter,
dar herbivorpopulationernas storlek begransas nerifran och upp av tillgangen pa véxter. Langs
en gradient av 6kande primérproduktion séderut, med mer energi i omlopp i ekosystemen,
forutsdger EEH-modellen sedan att reglering av herbivori i form av predation blir viktigare,
allt eftersom predatorpopulationerna kan véxa sig storre. Sa smaningom uppstar darmed ett
ekosystem med tre trofiska nivaer: predatorer, herbivorer och vaxter. | ett sddant system
begréansas herbivorer istéllet uppifran och ner av predatorer. Vid mycket hog
primarproduktion kan ekosystem med fyra trofiska nivaer ocksa uppsta, atminstone i
akvatiska system. Enligt EEH-modellen bestams darmed vilken typ av trofisk interaktion som
uppstar i ett ekosystem av graden av potentiell primarproduktion i detsamma.

Eftersom sorkar i storre utstrackning an lamlar finns pa sydliga breddgrader kan man i
enlighet med bade HSS-modellen och EEH-modellen dra slutsatsen att sorkpopulationers
cykliska fluktuationer styrs av predator-bytesinteraktioner (exempelvis Hoset et al. 2014,
Turchin et al. 2000 m.fl.). Lammelpopulationer ar daremot vanligare pa hogre breddgrader
med lagre grad av primarproduktion, sa lammelpopulationers cykliska fluktuationer skulle
enligt EEH-modellen i storre utstrackning styras av véxt-herbivorinteraktioner. Ar det darmed
troligt att drivkrafterna bakom cykliska fluktuationer hos sork- och lammelpopulationer
skiljer sig at? Kan lammelpopulationer begransas av véxt-herbivorinteraktioner snarare an
predator-bytesinteraktioner? Vad jag dmnar gora hér ar att utvardera EEH-modellens
betydelse for lammelpopulationer, sarskilt i relation till sorkar. Finns stéd for EEH-modellen
och ar detta stod generellt for alla lammelarter i olika regioner av den arktiska tundran?

Teorin bakom EEH-modellen

EEH-modellen behandlar huruvida skillnader i priméarproduktion pa olika breddgrader, och
darmed dven tillgangen pa energi i ett ekosystem, kan styra graden av paverkan som arter pa
olika trofiska nivaer har pa varandra (Oksanen et al. 1981). Enligt EEH-modellen foljer att det
vid extremt laga vérden av primarproduktion finns sa pass lite energi i ekosystemet att varken



herbivorer eller predatorer kan uppehallas i systemet (figur 1, trofisk niva 1). Alltsa kan
primérproducenterna (d.v.s. vaxterna) utnyttja all den energi som utvinns ur fotosyntesen for
tillvaxt och darmed utgora den enda trofiska nivan.

Vid en viss méngd av vaxtbiomassa forutsager EEH-modellen dock att det finns tillrackligt
mycket energi i omlopp i ekosystemet for att uppratthalla en population av herbivorer
(Oksanen et al. 1981). Energi kan da dverforas fran primarproducenternas trofiska niva till
nasta trofiska niva, som utgors av herbivorer (figur 1, trofisk niva 2). Detta medfor att
herbivorbiomassan, det vill siga mangden herbivorer, kan 6ka. Samtidigt fixeras
vaxtbiomassan vid ett jamviktslage till foljd av att herbivorer betar av véxterna, varvid energi
som tidigare utnyttjades for att véxtpopulationen skulle 6ka i storlek nu istéllet utnyttjas for
tillvéaxt av herbivorpopulationen. Det innebar alltsa att vaxtpopulationen fortsétter 6ka graden
av primarproduktion och pa sa vis tillfér mer energi till ekosystemet. Darmed fortsatter
vaxtpopulationen i ndgon man att tillvaxa. Dock resulterar inte denna tillvaxt i att
vaxtpopulationen 6kar i biomassa, eftersom herbivorpopulationen istallet 6kar i storlek pa
bekostnad av véxtpopulationen. Vid detta jamviktslage uppstar darmed ett ekosystem med tva
trofiska nivaer bestaende av primarproducenter i form av véxter samt herbivorer, dar endast
herbivorbiomassan okar i takt med ékande primarproduktion.

—— Vaxter
— — = Herbivorer
== Predatorer

Biomassa
“

Trofiska
nivaer ’ 2 3

Primarproduktion

Figur 1. EEH-modellen forutsager en forandring i biomassa med avseende pé véxter, herbivorer och predatorer
langs en gradient av 6kande primarproduktion. Resultatet blir en skillnad i antal huvudsakliga trofiska nivaer
som forandras vid vissa troskelvarden av primarproduktion. Frén Gaunthier et al. (2004), med tillstand fran
upphovsréttsinnehavaren.

EHH-modellen forutséger vidare att det vid ett visst troskelvéarde av primarproduktion nu
finns s& mycket energi i omlopp i ekosystemet att predatorpopulationer kan tillvéxa sa pass
mycket att de far en inverkan pa herbivorbiomassan (Oksanen et al. 1981). Energi borjar
darmed overforas fran herbivorernas till predatorernas trofiska niva, varvid
herbivorpopulationens storleksokning avtar medan predatorpopulationen istéllet borjar
tillvaxa (figur 1, trofisk niva 3). De innebdr alltsa att herbivorpopulationen nu fortsatter att
tillvaxa men utan att 6ka i storlek, eftersom predatorpopulationen tillvéxer och 6kar i storlek
pa bekostnad av herbivorpopulationen. Vid detta troskelvarde blir herbivorpopulationen sa
begransad av predatorpopulationen att dess inverkan pa vaxtbiomassan minskar. Detta medfor
att véaxt- och predatorbiomassan okar i takt med 6kande primérproduktion medan

3



herbivorbiomassan fixeras vid ett jamviktslage, till foljd av att energin som gar fran véaxternas
till herbivorernas trofiska niva inte anvands for storleksokning av herbivorpopulationen.
Istallet fors energin vidare till predatorernas trofiska niva och utnyttjas for deras tillvaxt och
storleksokning. En dvergang sker da fran ett ekosystem med tva trofiska nivaer till ett
ekosystem med tre trofiska nivaer.

Vad EEH modellen sammanfattningsvis forutsager &r att det 1&ngs en gradient av 6kande
primarproduktion, som till exempel fran hogre breddgrader i arktiska miljoer till lagre
breddgrader soderut genom boreal skog, finns ett tréskelvérde dar en 6vergang sker fran
ekosystem med i huvudsak tva trofiska nivaer till ekosystem med tre trofiska nivaer (Oksanen
et al 1981). | ett ekosystem med lag priméarproduktion finns inte tillrackligt med energi i
omlopp for att en sa vasentlig mangd predatorer ska ackumulera att dessa kan ha en inverkan
pa herbivorbiomassan. Ekosystemet kan darmed inte regleras uppifran och ner som ett system
med tre trofiska nivaer. Istallet uppstar reglering nerifran och upp, dar mangden herbivorer
regleras av méngden véxtbiomassa som finns tillganglig.

Bakgrund till EEH-modellen

EEH-modellen ar huvudsakligen en vidareutveckling av HSS-modellen. Enligt den senare
begransas vaxter generellt av sina resurser snarare an av herbivorer eller katastrofer till foljd
av att varlden till stor del bebos av vaxter och darmed ar gron vilket inte tyder pa betydande
begransning av herbivorer (Hairston et al. 1960). Hairston et al. (1960) resonerar att véxter
endast i undantagsfall ar 6verexploaterade av herbivorer och darmed foljer att
herbivorpopulationer inte begrénsas av sina resurser, utan snarare regleras av sina predatorer.
Darmed halls herbivorpopulationers storlek pa en konstant niva av predatorpopulationer (figur
2). Predatorpopulationer kan darmed tillvéxa pa bekostnad av herbivorpopulationens tillvéxt,
genom att energi flodar fran herbivorernas trofiska niva till predatorernas trofiska niva. Enligt
Hairston et al. (1960) har darmed predatorpopulationen en indirekt effekt pa
vaxtpopulationen, eftersom predatorernas reglering av herbivorpopulationen minskar
herbivoritrycket pa vegetationen och medfor att dven véxtpopulationen tillvéxa.

Herbivorer

Figur 2. Enligt HSS-modellen begrénsas véxter och predatorer av sina respektive resurser, medan herbivorer
begrénsas av sina predatorer, eftersom herbivorpopulationens paverkan pa véaxtpopulationen begransas av
predatorer. Detta medfor att herbivorpopulationens storlek halls konstant medan predator- och véxtpopulationer
kan tillvéxa och oka i storlek.

For att HSS-modellen ska halla kravs starka interaktioner pa samhallsniva i ekosystemet, sa
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att energi kan floda fran en trofisk niva till nasta, vilket exempelvis demonstrerats av Paine
(1980). Pa senare ar har dock HSS-modellen ifragasatts utifran insikten att manga
naringsvavar ar mycket komplexa (Strong 1992). Uppdelningen av arter i trofiska nivaer med
likvardiga arter pa varje niva ar darmed en otillracklig modell fér komplexa naringsvavar. En
teori som darfor star i motsats till HHS-modellen &r att ekologiska samhéllen i huvudsak
begréansas av sina resurser pa alla trofiska nivaer (White 2013). Naringsvavar i arktiska
miljoer ar dock ofta mycket enkla eftersom de bestar av mycket fa arter, varfor bade HSS- och
EEH-modellen fortfarande utvérderas i dessa omraden.

Antaganden baserat pa EEH

Utifran EEH-modellen kan tre testbara forutsagelser goras (Aunapuu et al. 2008). Den forsta
forutsagelsen ar att om herbivorer utesluts fran ett ekosystem med tillracklig
primarproduktion for att uppratthalla huvudsakligen tva trofiska nivaer sa borde mangden
vaxtbiomassa dka. Detta eftersom det ar herbivori som bibehaller mangden vaxter i ett
jamviktslage. Uteslutning av herbivorer borde alltsa resultera i att ekosystemet beter sig som
ett ekosystem med endast en trofisk niva trots att det finns tillrackligt med energi i omlopp for
att uppratthalla en herbivorpopulation.

Den andra forutsagelsen behandlar vad som hander om predatorer utesluts ur ett ekosystem
med tillracklig primarproduktion for att uppratthalla huvudsakligen tre trofiska nivaer. Da
tillats herbivorpopulationen att paverka vaxtbiomassan pa samma satt som i ett system med
tva trofiska nivaer (Aunapuu et al. 2008). Salunda borde véxtbiomassan ater minska till
samma niva som i ett ekosystem med tva trofiska nivaer. Samtidigt borde herbivorbiomassan
oka pd samma satt som i ett ekosystem med tva trofiska nivaer. Ekosystemet vaxlar darmed
fran att ha tre till tva trofiska nivaer, med resultatet att herbivorpopulationernas cykliska
fluktuationer bérjar bero av véxtinteraktioner istéllet for interaktioner med predatorer.

Den tredje forutsagelsen utgar fran vad som hander om naring tillsatts i ett ekosystem med tva
trofiska nivaer (Aunapuu et al. 2008). Okad néring ger utrymme for 6kad primérproduktion
och darmed borde vaxtbiomassan dka. Om EEH-modellen galler borde en tillsats av néring
dock resultera i att vaxtbiomassan bibehalls pa samma niva medan herbivorbiomassan okar,
till foljd av att energi som fors in i den forsta trofiska nivan flodar upp till nasta trofiska niva
eftersom herbivorpopulationens inverkan pa véaxtpopulationen &r stark i ett ekosystem med tva
trofiska nivaer.

Vad som foljer nedan ar en utvérdering av vilket stéd som finns for EEH-modellen i
anslutning till Iammelpopulationer. Detta genom att redovisa resultat fran teoretiska
modelleringar samt test av de forutségelser som tagits upp har.

Skillnader mellan olika lammelarter

Lamlar utgor en parafyletisk tribus inom underfamiljen Arvicolinae bestaende av 16 olika
arter i anslutning till norra halvklotets tundra och taiga. Ladmlar kan delas in i fyra slakten:
akta lamlar (Lemmus), halsbandslamlar (Dicrostonyx), myrlamlar (Synaptomys) och Myopus.
Akta lamlar finns i alla arktiska omraden pa det norra halvklotet och ar uppdelade i fem olika
arter. De vanligaste &kta lamlarna ar fjallammel (Lemmus lemmus) som framst finns i
Fennoskandien (Norge, Sverige, Finland, Karelen och Kolahalvdn), sibirisk 1ammel (Lemmus
sibiricus) som finns pa den sibiriska tundran, samt brun lammel (Lemmus trimucronatus) som
finns i Nordamerika. Halsbandslamlar &r ett mycket diverst slakte med atta arter som skiljer
sig en del fran de 6vriga lamlarna. Exempelvis far halsbandslamlar vit pals under vintern. De



flesta arter av halsbandslammel finns utspridda 6ver ytterst sma omraden och endast tva arter
ar vanliga: arktisk halsbandslammel (Dicrostonyx troquatus) som finns pa den sibiriska
tundran och Dicrostonyx groenlandicus som finns pa den nordamerikanska tundran samt pa
norra Gronland. Myrlamlar bestar av tva arter som ar endemiska fran Nordamerika: nordlig
myrlammel samt den sydligare myrlammeln (Synaptomys borealis respektive S. cooperi).
Slaktet Myopus innehaller endast en art, skogslammeln (Myopus schisticolor), som finns
utbredd 6ver hela den Euro-asiatiska tundran, frdmst i boreal skog (Jarrell & Fredga 1993,
Stenseth & Ims 1993)

Vad lamlar ater beror pa i vilket typ av habitat de lever och dieten véxlar &ven mellan
sasongerna. Exempelvis ater de flesta lammelarter mer mossa under vinterhalvaret, nar annan
foda i storre utstrackning vissnar och blir oétlig. Dock kan man se generella skillnader mellan
halsbandslamlar och akta lamlar. Halsbandslamlar ater huvudsaklig buskar och orter (framst
arter av vide respektive fjallsippor) och deras kost bestar av dikotyledoner i storre
utstrackning 4n hos akta lamlar. Akta lamlar &ter istéllet huvudsakligen mossor och
monokotyledoner, sdsom gras och halvgras. Denna skillnad beror troligtvis pa att
halsbandslamlar funnits i tundraregionen langre &n dkta lamlar, vilket gor att halsbandslamlar
utvecklat en storre talighet for den okade méangd giftiga amnen som finns i dikotyledoner
jamfort med monokotyledoner. Detta medfor i sin tur att halsbandslamlar kan dta en mer
varierad kost &n édkta lamlar, som maste &ta storre mangder mat eftersom monokotyledoner
innehaller en mindre mangd nedbrytbara &mnen an dikotyledoner (Batzil 1993).

Fragan ar om dessa skillnader mellan olika arter av lamlar kan leda till olika drivkrafter vad
galler deras cykliska fluktuationer, dar lammelpopulationer i vissa omraden paverkas mer av
vaxtinteraktioner medan lammelpopulationer i andra omraden snarare paverkas av
interaktioner med predatorer?

Lamlars interaktioner med véxter i Fennoskandien

Fjallammel &r den vanligaste lammelarten i Fennoskandien varfor undersékningar oftast gors
pa denna art i detta omrade. Fjallammeln ater huvudsakligen olika typer av mossor och gras,
dar proportionerna av dessa kan skilja sig mellan olika typer av habitat (Moen et al. 1993,
Soinien et al. 2013b).

Ett satt att gora forutsagelser utifran EEH-modellen kan vara att utestainga smagnagare fran
vissa omraden och jamfora hur dessa herbivorifria omradens véxtlighet paverkas i jamforelse
med omraden dar herbivori tillats. Om EEH-modellen stimmer borde uteslutningsforsok
resultera i starka interaktioner mellan herbivorer och véxter, dér uteslutning av smagnagare
leder till en 6kning av vaxtbiomassan. P& norra Fennoskandiens arktiska tundra har sddana
uteslutningsforsok resulterat i uppvisande av starka interaktioner mellan l&mlar och
vaxtligheten (Moen et al. 1993). | omradena dar lamlar betade minskade gras med 33 % och
mossor med 66 % jamfort med omradet utan herbivori. Studien genomfordes under en
cykeltopp for lammelpopulationen da man undersokte forandringar bade under vinter- och
sommarhalvaret.

| en studie dar man kombinerat uteslutningsforsok med uppskattningar av fotosyntetiserande
vegetation med hjalp av satelliter, kunde man visa att véxtbiomassan fluktuerar med
gnagarpopulationerna i norra Skandinavien (Olofsson et al. 2012). Vé&xtbiomassan uppvisade
da en signifikant nedgang i samband med toppar hos lammelpopulationer, vilket tyder pa
starka interaktioner mellan lamlar och véxter. En annan studie visar ocksa att uteslutning av
lamlar resulterar i att vaxtbiomassan av bade atliga och oatliga vaxtarter paverkas positivt i



Fennoskandien (Olofsson et al. 2014).

Vid jamforelse mellan uteslutning av lamlar under en kortare period (5 ar) och en langre
period (15 ar) kunde Virtanen (2000) dessutom konstatera att herbivori av lammel har en stark
effekt pa sammansattningen och mangden véxter i mycket oproduktiva omraden. Exempelvis
Okade biomassan av mossor kraftigt efter en kortare period av uteslutning, medan grés efter en
langre period okade i biomassa pa bekostnad av mossorna. Detta tyder pa att betning av
lammel inhiberar mellanartskonkurrens i véxtsamhallet.

Utifran dessa studier kan man konstatera att lamlar, &tminstone i Fennoskandien, uppvisar
starka interaktioner med véaxter, vilket ar vad vi forvantar oss utifran EEH-modellen. Dessa
resultat stammer dock inte nodvandigtvis 6verens med resultat fran andra omraden av den
arktiska tundran.

Drivkrafter bakom fluktuationer i Kanada och pa Gronland

Uteslutningsforsok av lamlar i Kanadas arktiska hogland i en studie tyder pa att de har liten
effekt pa vaxtligheten, speciellt under vintern. Det ar motsagelsefullt om EEH-modellen
stammer eftersom lammelpopulationer tillvaxer under vintern och intensifierar betningen
under denna period. Overexploatering av véaxtbiomassa samt starka interaktioner mellan
lammelpopulationer och vegetationen borde darmed speciellt kunna observeras vid
snésmaltningen under toppar for lammelcykler, eftersom lamlar huvudsakligen fortplantar sig
under vinterhalvaret. Att sadana resultat inte kan uppvisas i denna studie tyder pa att
lammelcykler i Kanada inte styrs av vaxtinteraktioner (Bilodeau et al. 2014).

Pa Bylot Island i Kanada har man kunnat visa att predation var den dominerande drivkraften
bakom cykliskt fluktuerande lammelpopulationer, till foljd av att en stérre andel herbivorer
konsumerades av predatorer jamfort med andelen vaxter som konsumerades av herbivorer
(Legagneux et al. 2012). Framfor allt kontrolleras populationer av brunlammel har av
predatorer. Under vissa ar tycks brunlammelpopulationen dock undkomma predatorernas
kontroll och kan dérmed tillvaxa kraftigt, vilket forklarar de cykliskt fluktuerande
populationsstorlekarna hos brunlammeln. De starka interaktionerna mellan lamlar och
predatorer i detta omrade forstarks av att predatorer sasom fjallrav dven kan véxla till att
predatera pa andra arter, sasom snégas (Anser caerulescens), under de ar da
lammelpopulationen ar liten (Gaunthier et al. 2004). Det medfor att fjallravspopulationen
aldrig blir sa liten att den forlorar kontroll ver lammelpopulationen, vilket skulle kunna
handa i andra omraden.

Aven pa nordvastra Gronland har man kunnat visa att halsbandslamlars cykliskt fluktuerande
populationsstorlekar drivs av predatorer, genom att uppskatta densiteten av lamlar och deras
predatorer for att sedan anvéanda dessa parametrar vid modellering. Enbart
predatorinteraktioner och inte vaxtinteraktioner anvandes som en parameter i modellen och
cykliska fluktuationer hos lammelpopulationen kunde &nda uppvisas, vilket tyder pa att
vaxtinteraktionerna inte &r nodvandiga for att fluktuationer ska uppsta har (Gilg et al. 2003).

Med dessa studier som bakgrund kan man konstatera att i Kanada och pa Grénland tycks
cykliskt fluktuerande lammelpopulationer drivas av predator- snarare an vaxtinteraktioner,
vilket star i motsats till resultaten fran Fennoskandien. Den arktiska tundran i Sibirien och
Alaska ligger mellan dessa bada omraden och fragan ar nu vad studier déar visat?

Drivkrafter i andra omraden



Pa Wrangel Island, en 6 i norra ishavet mellan Sibirien och Alaska, finns Sibirisk lammel och
halsbandslammel men med en sammansattning av predatorer som skiljer sig fran Kanada och
Fennoskandien (Menyushina et al. 2012). Exempelvis saknas har marddjur (tillhérande
familjen Mustelidae), sésom hermeliner och smavessla. Anda tyder en sammanstalining av
studier i detta omrade pa att lamlars cykliska fluktuationer har styrs av predation snarare &n
vaxtinteraktioner, och darmed kontrolleras uppifran och ner snarare an nerifran och upp.

Detta starker hypotesen att drivkrafterna bakom cykliska fluktuationer hos
lammelpopulationer kan skilja sig mellan olika arter av lamlar, beroende av i vilket omrade de
uppehaller sig och hur sammanséattningen av predatorer ser ut.

Marina rovfaglars inverkan pa olika regioner

Faglar predaterar pa lamlar och kan ha en stark inverkan pa lammelpopulationer, dar faglar i
kombination med andra daggdjurspredatorer kan driva cykler hos lammelpopulationer
atminstone i Kanada (Therrien et al. 2014).

Hur néra ett arktiskt ekosystem ligger ett marint ekosystem kan avgora till vilken grad en
smagnagarpopulations cykliska fluktuationer drivs av predatorer respektive vaxtinteraktioner
(Oksanen et al. 2013). Det beror pa att marina predatorer i form av havsfaglar kan dka
predationstrycket pa smagnagare. Enligt Oksanen et al. (2013) kan darmed narhet till marina
ekosystem samt naringstillgang i olika geografiska omraden medfora att den arktiska tundran
delas in i fyra olika omraden. Pa sa satt bildar Fennoskandien ett omrade som huvudsakligen
bestar av hedar med lag naringstillgang och fa marina fagelpredatorer pa de nordligaste
breddgraderna, vilket ger starka véxtinteraktioner och kraftiga fluktuationer som dock avtar
sOderut. Oksanen et al. (2013) havdar vidare att tundran i europeiska Ryssland till stor del
liknar Fennoskandien men med nagot fler marina predatorer, medan Sibirien och
Alaskaomradet primart bestar av angar och grasslatter med hogre naringstillgang an den
europeiska tundran. Detta i samspel med en ytterligare storre pool av marina predatorer
resulterar i mindre kraftiga fluktuationer hér. Vidare representerar Kanada och Gronland det
fjarde och sista omradet dar resultaten tycks vara mycket blandade och vissa
lammelpopulationer tycks drivna av vaxt och predatorinteraktioner, medan andra for de mesta
av tiden halls i ett stadigt jamviktslage av predatorer. Dessa ron éppnar upp for mojligheten
att de cykliska fluktuationerna hos lammelpopulationer i olika regioner av den arktiska
tundran kan paverkas av olika drivkrafter, eller atminstone i mer eller mindre grad paverkas
av predatorer och véxtinteraktioner.

Sammanfattningsvis sa finns det resultat fran forsok i Fennoskandien som tyder pa att 6kande
primarproduktion kan avgora om ett ekosystem har tre trofiska nivaer och regleras av
predatorer uppifran och ner, eller om ett ekosystem har tva trofiska nivaer och regleras av
resurstillgang nerifradn och upp (Aunapuu et al. 2008). Har har man observerat att
predatorreglerade ekosystem ar vanligare pa sydliga breddgrader dar sorkpopulationer
dominerar, medan resursdrivna system &r vanligare pa nordligare breddgrader dar
lammelpopulationer dominerar, vilket talar for EEH-modellen. Dock finns stod for att
predatorer dven paverkar lammelpopulationer, speciellt i Kanada och pa Gronland, och
svarigheten ligger i att forutsdga om endast en faktor driver de cykliska fluktuationerna hos
smagnagarpopulationerna eller om flera faktorer samtidigt kan paverka dem (Krebs 2011).

Skillnader mellan sorkar och lamlar
Lamlar som grupp &r parafyletiska, pa sa satt att vissa arter av lamlar &r narmare sléakt med
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sorkar &n med andra lamlar (Stenseth & Ims 1993). Eftersom &ven sorkpopulationer fluktuerar
cykliskt (Hanski et al. 2001) &r det intressant att behandla skillnader mellan sorkar och lamlar
i relation till EEH-modellen.

De flesta smagnagare ar i mer eller mindre utstrackning generalister, vilket innebér att de
varierar sin diet utifran vad som finns tillgangligt for tillfallet. Vad galler sorkar finns studier
som visar att de ar mycket flexibla vad géaller fodoval, som varierar Gver aret. Dock kan man
se generella skillnader mellan olika arter, dar exempelvis grasidingar (Myodes rufocanus)
huvudsakligen lever pa olika buskar och ortvéxter medan mellansorkens (Myodes oeconomus)
diet i storre utstrackning domineras av orter (Soinien et al. 2013a).

Fodopreferenser orsakar skillnader mellan sorkar och lamlar

Ett argument som tas upp till férdel for EEH-modellen dr att skillnader i diet mellan sorkar
och lamlar skulle kunna resultera i olika drivkrafter vad galler deras fluktuerande
populationsstorlekar (Turchin et al. 2000). Lamlar ater som tidigare ndmnts i huvudsak
mossor men &ven gras (Moen et al. 1993), atminstone om man beaktar akta lamlar. Sorkar
ater visserligen ocksa gras men i storre utstrackning dven olika ortvéaxter (Soinien et al.
2013Db), vilket paminner mer om halsbandslamlars kost. Grés har det mesta av sin biomassa i
sina rotter, som inte dr tillgangliga for betning (Turchin & Batzil 2001). Gréset kan dérmed
anvanda denna lagrade energi for att atervaxa med maximal hastighet initialt, vilket paskyndar
aterhamtningen efter betning. Mossor daremot har det mesta av sin biomassa ovan jord
tillganglig for betning. Darmed saknar mossor initialt den naring som kravs for atervaxt med
maximal tillvaxthastighet efter betning. Det medfor att mossor tar langre tid pa sig att
atervaxa an gras.

Vid modellering av interaktionen mellan cykliskt fluktuerande gnagarpopulationer och deras
foda har det visat sig att dietskillnader mellan sorkar och lamlar kan utgtra en viktig faktor.
Eftersom lamlar ater mossor i storre utstrackning an sorkar (Moen et al. 1993, Soinien et al.
2013b) baseras modelleringar av lammel- respektive sorkpopulationer pa olika typer av
variabler, da arternas foda beter sig olika efter betning (Turchin & Batzil 2001). Modellering
av cykliska fluktuationer i populationer syftar till att undersoka vilka faktorer som &r viktiga
for att dstadkomma dessa och resultaten av modelleringar med avseende pa sork- och
lammelpopulationer &r att man i teorin kan forvanta sig olika typer av cykler i olika
ekosystem. Rent teoretiskt skulle darmed lammelpopulationers cykler kunna drivas av
fodotillgang i ett fordrojt densitetberoende, medan sorkpopulationers cykler skulle kunna
drivas av nagot annat, sdsom predatorer.

Dock ska tillaggas att lamlars diet kan skilja sig mycket mellan olika typer av habitat (Soinien
et al. 2013a). Det ar darmed svart att dra generella slutsatser om lammelpopulationer eftersom
deras cykler kan skilja sig mellan olika omraden (Oksanen et al. 2008). Slutsatsen &r dock att
skillnader rent teoretiskt skulle kunna uppsta bade mellan lamlar och sorkar, men ocksa
mellan olika arter av lammel till foljd av skilda fodopreferenser.

Cykeltoppars utseende skiljer sig mellan sorkar och lamlar

Lammelpopulationers cykeltoppar liknar de sagtandade toppar som man ser hos
predatorpopulationer, snarare &n de rundade toppar som ar typiskt for bytesdjur (figur 3)
(Turchin et al. 2000). Bytesdjur uppvisar en rundad kurva vid sin cykeltopp eftersom de
begransas av sin egen densitet, varvid deras tillvaxt langsamt avtar nar de narmar sig
habitatets barkraft (figur 3, heldragen linje). Predatorer daremot reagerar pa 6kningen av
bytesdjur och tillvaxer darmed hastigt sedan populationen av bytesdjur natt en viss kritisk



storlek. Nar predatorerna sedan blir tillrackligt manga borjar bytesdjuren att minska, varvid
predatorerna ocksa hastigt minskar igen och resultatet blir en cykeltopp med ett sagtandat
utseende (figur 3, streckad linje).

100+

10+

Populationsdensitet (log skala)

Tid (ar)

Figur 3. Form av populationsstorlekars cykliska fluktuationer hos predatorer (streckad linje) och byten
(heldragen linje) enligt en teoretisk modell. Predatorernas cykeltoppar har ett sdgtandat utseende medan
bytesdjurens cykeltoppar snarare ar rundade. Fran Turchin et al. (2000), med tillstand fran
upphovsréttsinnehavaren.

Cykliskt fluktuerande lammelpopulationer har ofta cykeltoppar pa ungefar ett ar medan
sorkpopulationer snarare fluktuerar med cykeltoppar pa ett par ar eller mer (Oksanen et al.
2008). Darmed kan antas att sorkar fungerar som bytesdjur vars populationscykler styrs av
predatorer, medan ldmlar fungerar som “’predatorer” som predaterar pd vixter och dirmed
drivs lammelcykler av resurstillgang snarare an predatorer (Turchin et al. 2000). Ocksa dessa
skillnader mellan lammel- och sorkpopulationers cykler kan vara en foljd av ovan ndmnda
skillnader i fodopreferenser, eftersom betestrycket & som hogst under olika delar av vaxternas
livscykel, beroende pd om lamlar eller sorkar betar av dem (Ims et al 2011). Lamlar forokar
sig namligen huvudsakligen under vinterhalvaret, da de lever under snén, medan sorkar
daremot reproducerar sig under varen efter sndsmaltningen. Det medfor att betestrycket ar
som hogst under olika delar av véxternas livscykel, beroende pa om lamlar eller sorkar betar
av dem. Detta representerar en tydlig skillnad mellan sorkar och lamlar som forstarker
antagandet att dessa bada slakten inom underfamiljen Arvicolinae kan paverkas olika mycket
av predatorer-bytesinteraktioner respektive vaxt-herbivorinteraktioner.

Skillnader i predatorinteraktioner pa olika breddgrader

Mellan nordliga och sydliga breddgrader finns en 6vergang fran hégfluktuerande cykler hos
smagnagarpopulationer i norr till allt mer ddmpade fluktuationer i soder, speciellt om man
betraktar sorkpopulationer (Hanski et al. 2001). Generellt kan detta forklaras av en 6kning av
generalistiska predatorer fran norr till soder, dar sorkpopulationer pa nordligare breddgrader
framst predateras av specialister pa sorkar. Detta resulterar i att specialistpredatorer tycks
driva de cykliska fluktuationerna hos sorkpopulationer i norr. Pa sydligare breddgrader
predateras sorkpopulationer daremot av bade predatorer specialiserade pa sork och
generalister som &ter sorkar da det finns manga sorkar tillgangliga, vilket resulterar i dampade
eller helt upphévda fluktuationer hos smagnagarpopulationer. Detta forklarar det generella
monstret av 6kande amplituder av cyklicitet norrut men andra faktorer skulle ocksa kunna
paverka cyklerna. Det finns exempelvis en sammanstallning av studier som visar att det vid de
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nordligaste breddgraderna av den arktiska tundran, dar lamlar finns i stérre utstrackning an
sorkar, finns for fa rovdjur for att kunna paverka smagnagarpopulationer (Oksanen et al.
2008). Enligt Oksanen et al. (2008) &r den htga per capita tillvaxthastighet som
lammelpopulationer kan uppvisa under toppar for hog for att predatorpopulationer ska kunna
uppna storlekar dar de paverkar lammelpopulationerna.

Generellt galler dock att predation paverkar graden av 6verlevnad hos
smagnagarpopulationer, vilket har visat sig kunna ge utslag i form av hdga fluktuationer
speciellt hos sorkpopulationer (Korpiméki et al. 2004). Reproduktionshastighet, som paverkas
av fodotillgang, kan dock ocksa ha en viss effekt pa fluktuationerna hos
smagnagarpopulationer. Vad galler lammelpopulationer ar det oklart hur viktig fodotillgangen
ar i forhallande till predationstrycket. Svarigheten ligger i att dra generella slutsatser da flera
faktorer kan tankas paverka. Dock finns ett forsok som tyder pa att det atminstone i
Fennoskandien finns starka rovdjursinteraktioner pa sydligare breddgrader, dar sorkar i
huvudsak utbreder sig (Hoset et al. 2014). Samtidigt som det pa nordligare breddgrader, dar
lamlar utgor den huvudsakliga smagnagarpopulationen, finns farre predatorer och starkare
vaxt-herbivorinteraktioner.

En slutsats som kan dras angaende skillnader mellan sork och lammelpopulationer &r darmed
att medan cykliska fluktuationer hos sorkpopulationer verkar kunna drivas av predatorer ar
osékerheten storre vad géller lammelpopulationer.

Diskussion

EEH-modellen ifragasatter generaliteten hos HSS-modellen och behandlar huruvida lag
primarproduktion kan resultera i att andra drivkrafter paverkar ett ekosystem mer &n predation
(Oksanen et al. 1981). De senaste ronen tyder pa att det finns belagg for EEH-modellen,
vilket exempelvis kan ses tydligt i Fennoskandien (Hoset et al. 2014) dar sorkpopulationers
cykliska fluktuationer pa sydligare breddgrader med mer primérproduktion drivs av
predatorer (Hanski et al. 2001, Korpiméki et al. 2004) medan lammelpopulationers cykliska
fluktuationer pa nordligare breddgrader med mindre primarproduktion drivs av vaxt-
herbivorinteraktioner (Aunapuu et al. 2008, Moen et al. 1993, Olofsson et al. 2012, Olofson
et al. 2014, Virtanen 2000). Dock verkar det finnas skillnader mellan lammelpopulationer i
olika regioner, dar exempelvis narhet till marina ekosystem i Kanada resulterar i att
lammelpopulationers cykliska fluktuationer har drivs av predatorer (Oksanen et al. 2013).

Till foljd av skilda fodopreferenser och betningsbeteenden verkar cykliska fluktuationer hos
lammel och sork drivas av olika saker. Sorkpopulationer drivs av predation (Hanski et al.
2001, Korpimaki et al. 2004), som en foljd av att sorkar finns pa sydligare breddgrader &n
lamlar och darmed kan paverkas av fler predatorer men ocksa i storre utstrackning lever pa
gras och orter (Soinien et al. 2013b) som snabbt kan atervéxa efter betning (Turchin & Batzil
2001). Lamlar &ter i storre utstrackning mossa (Stenseth & Ims 1993) som atervaxer
langsammare efter betning och det medfor att rent teoretiskt skulle lammelpopulationers
cykliska fluktuationer istéllet kunna drivas av véxt-herbivorinteraktioner (Oksanen et al.
2008, Turchin et al. 2000, Turchin & Batzil 2001).

Det ar mojligt att cykliska fluktuationer hos lammelpopulationer i olika regioner paverkas av
olika drivkrafter. Det finns beldgg for EEH-modellen atminstone i Fennoskandien och Alaska
men det ar osakrare i Kanada och pa Grénland (Hoset et al. 2014). Utifran de studier som
presenterats har kan man konstatera att i Fennoskandien uppvisar lamlar starka interaktioner
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med vaxter (Moen et al. 1993, Olofsson et al. 2012, Olofson et al. 2014, Virtanen 2000), men
svagare interaktioner med sina predatorer (Aunapuu et al. 2008, Hoset et al. 2014). | Kanada
daremot tycks lamlar istallet ha svag paverkan pa vaxtpopulationen (Bilodeau et al. 2014,
Legagneux et al. 2012) medan predatorer i allra hdgsta grad uppvisar starka interaktioner med
lammelpopulationer (Gilg et al. 2003, Krebs 2011, Legagneux et al. 2012).

Dessa skillnader mellan omraden skulle kunna forklaras av skillnader i narhet till marina
ekosystem (Oksanen et al. 2013) eller predatorers tillgang till alternativa byten (Gaunthier et
al. 2004). Narhet till marina ekosystem resulterar i att fler predatorer, sisom marina rovfaglar,
kan predatera pa lammelpopulationer, vilket medfor att de senare paverkas mer av predatorer
(Oksanen et al 2013). Tillgang till alternativa byten for predatorer som i vanliga fall framst
predaterar pa lammel medfor att predatorpopulationen kan bibehalla en stor storlek dven da fa
lamlar finns tillgangliga, vilket resulterar i att de snabbare kan paverka lammelpopulationen
da denna tillvaxer igen. Snogas ar ett exempel pa ett sadant alternativt byte (Gaunthier et al.
2004). Sammansattningen av predatorer och alternativa byten paverkar alltsa hur och till
vilken grad lammelpopulationer paverkas av predatorer (Menyushina et al. 2012, Oksanen et
al. 2013, Therrien et al. 2014).

EEH-modellen verkar alltsa vara en mojlig forklaring till 1amlars cykliska fluktuationer i vissa
omraden. Det finns dock stora problem med att testa hypoteser kring EEH-modellen vars
resultat sakert skulle kunna faststélla hur viktig graden av primérproduktion ar i ett
ekosystem. Svarigheten ligger i att de antaganden som féljer av EEH-modellen forutsatter att
uppskattningar kan goras av primarproduktion och lammelpopulationers samt
predatorpopulationers storlek och tillvaxthastighet, vilket inte &r helt 1att att gora. Exempelvis
saknas studier pa lamlar under vinterhalvaret, da parametrar sasom éverlevnad,
rorelsemonster och graden av fortplantning under snon ar svara att forutsaga. Aven
uppskattningar av predatorer, sasom vesslor, & mycket svara att gora. Dessutom finns stora
svarigheter med att uppskatta primarproduktionen i ett ekosystem (Krebs 2011).

Utover dessa svarigheter med att uppskatta de parametrar som kravs for att gora forutsagelser
kring EEH-modellen finns ocksa en stor osdkerhet angaende vad lamlar egentligen éter och
hur detta skiljer sig mellan olika regioner och arter av lamlar, vilket forsvarar slutsatser
angaende dietskillnaders betydelse for EEH-hypotesen (Soinien et al. 2013a). Det stora
problemet ar att metoder for att gora de uppskattningar som kravs saknas eller ar mycket nya.
| relation till detta &r de cykler som studeras flera ar Ianga, vilket kraver studier som stracker
sig 6ver decennier, sa &ven om metoder for att gora de uppskattningar som kravs utvecklas
kommer det att ta mycket lang tid att na resultat.

Sa sammanfattningsvis kan man konstatera att EEH-modellen ar en méjlig forklaring till
lammelpopulationers cykliska fluktuationer rent teoretiskt. FOr att sakert kunna avgéra dess
forklaringsvérde kravs dock utveckling av metoder for att uppskatta de parametrar som kravs
for att gora forutsagelser. Dessutom kommer det att krévas tid och resurser for att kunna géra
studier med dessa metoder. Det ar dock troligt att en forklaring pa lammelpopulationers
cykliska fluktuationer kommer att finnas om detta genomférs och EEH-modellen skulle kunna
vara en mojlig sadan.
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Manniskans ansvar gentemot andra arter

Kan ekosystem och de arter som lever i dem ha en nytta och ett egenvérde, trots att detta inte
involverar ndgon nytta for oss manniskor? Har vi ett ansvar gentemot de arter som paverkas
negativt av var moderna livsstil? Jag anser att sa &r fallet och att det &r manniskans ansvar att
bevara de arter som vi paverkar negativt.

De arktiska ekosystemen hotas av den globala uppvarmningen, som &r ett resultat av
méanniskans moderna livsstil. Dock finns ingen egentlig vinst eller nytta for oss ménniskor
med att bevara de arktiska ekosystemen, eftersom vi anda inte kan leva dér och dra nytta av
dem. Fragan ar darfor vad vi manniskor har for slags ansvar gentemot andra arter &n oss
sjalva som vi, direkt eller indirekt, pAverkar men inte sjalva vinner nagot pa att bevara. Ar de
arktiska ekosystemens dverlevnad mindre vardefull for att manniskan inte kan dra nytta av
dem?

Som namnts i uppsatsen ar lamlar nyckelarter i de ekosystem som finns pa den arktiska
tundran. De utgor ofta den viktigaste fodokallan for manga predatorer sasom fjéllrav och
fjalluggla, som bada ar arter som hotas av utrotning. En relevant fraga i ssmmanhanget ar
darmed vad som kan tédnkas hdnda med dessa arter om lamlar forvinner eller minskar kraftigt
i antal. Forskning som den som tas upp i den har uppsatsen ar darfor viktig, eftersom den kan
komma att bli essentiell i arbetet for att bevara de arktiska ekosystemen.

Om det &r vart ansvar att bevara de arter som vi, med var livsstil, paverkar negativt blir det
ocksa vart samhalles ansvar att finansiera den forskning som behdvs for att vi ska kunna
bevara exempelvis de arktiska ekosystemen. Darmed ar det viktigt att fortsatta att 1agga
resurser pa forskning angaende lammelcykler, trots att resultaten annu &r oklara och den
direkta nyttan for oss manniskor ar svar att se. Nytta ligger i att ta ansvar for de arter som vi
paverkar, oavsett om dessa arter ar fordelaktiga for manniskan.

Forskningsetik

| den hér uppsatsen har jag valt kéllor som inte kommer fran alltfér sma och oansenliga
tidskrifter samt huvudsakligen anvant kallor som andra refererat till angaende detta amne, for
att ge en sa sanningsenlig bild som majligt av amnet. Dessutom har kallor tydligt angetts i
texten for att skilja mellan andras och mina egna slutsatser.

Jag har huvudsakligen utformat uppsatsen som en utvérdering av EEH-modellen i relation till
de senaste ronen, vilket begrénsar det utrymmet som kunde ges for att samtidigt presentera
och utvardera andra modeller angdende lamlars cykliska fluktuationer. Amnet lamlars
fluktuerande populationscykler ar dock mycket stort och det finns manga olika teorier som
utvarderas inom forskarvarlden. | sa stor utstrackning som mojligt har jag darfor redovisat
olika perspektiv och motargument kring EEH-modellen.
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