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Sammandrag

Klimatforandringar kommer att pa olika satt paverka den mutualistiska interaktionen mellan
vaxter och pollinatorer. Stigande temperaturer far effekter som tidigare blomning och tidigare
aktivitet pa varen, men ocksa forandrade utbredningsomraden. Om véxterna och
pollinatdrerna reagerar olika mycket kan det resultera i missanpassningar mellan dem. En
sadan missanpassning kan vara fenologisk da den ena parten blir aktiv tidigare 4n den andra
pa varen, eller spatial da utbredningsomraden forandras i olika utstrackning. Dessa
missanpassningar kan i sin tur fa olika ekologiska konsekvenser. | denna uppsats undersoker
jag huruvida de ekologiska foljderna kommer att skilja sig at framst mellan olika latituder
over jorden, men ocksa mellan olika typer av pollinatérer och vaxter. De studier som har
gjorts pa amnet har kommit fram till skilda resultat. Det finns tydliga bevis for att
klimatférandringar paverkar bada grupperna. | vissa fall leder detta till fenologiska
missanpasshingar, i andra fall inte. I nuléget finns daremot inga bevis for spatiala
missanpassnhingar, aven om det kan bildas sadana i framtiden. Om de fenologiska
missanpassningarna sedan far ekologiska konsekvenser beror pa en rad olika faktorer. Det ar
osakert vilken paverkan latitud har da det finns faktorer som talar bade fér och emot att latitud
har en effekt Gverhuvudtaget. En stor del av denna osékerhet bottnar i tva saker. Dels finns en
stor variation i hur olika arter reagerar pa klimatférandringarna. Dels ar det oklart hur stor del
av vaxterna och pollinatdrerna som &r generalister respektive specialister pa olika latituder,
nagot som ar avgorande da fenologiska missanpassningar troligtvis kommer att paverka
generalister mindre an specialister. Slutsatsen ar att mer forskning behovs for att sdga vilken
effekt bade latitud och typ av pollinator eller vaxt har nar stigande temperaturer far ekologiska
konsekvenser for interaktionen mellan de bada grupperna.

Inledning

Stigande temperaturer till foljd av antropogena utslapp av vaxthusgaser kommer att paverka
ekosystem vérlden 6ver (IPCC 2007). Dessa klimatforandringar har redan fatt effekter pa en
rad olika grupper, daribland véaxter och insekter (Parmesan 2007). Det finns tva huvudsakliga
effekter av klimatforandringar. Dels spatiala forandringar i form av 6kade
utbredningsomraden mot hégre latituder och altituder samt forandringar i abundans
(populationsdensitet), dels forandrad fenologi i form av bland annat tidigare inledning av
blomning pa varen. Bada dessa effekter har pavisats till foljd av 6kade medeltemperaturer
(Parmesan & Yohe 2003, Parmesan 2007). Men organismer dr inte isolerade enheter utan
delar av samhallen och ekosystem och interagerar pa olika vis med andra organismer. Det
som avgor vilka ekologiska konsekvenser klimatférandringar kommer att fa ar da inte framst
paverkan pa utbredning och fenologi i sig, utan istéllet vilken paverkan dessa forandringar har
pa interaktionen mellan olika organismer (Visser & Both 2005).

En typ av interaktion som kan komma att paverkas av klimatférandringar ar den mellan vaxter
och pollinatérer. Denna interaktion ar en typ av mutualism och gynnar alltsa bada parterna:
vaxterna far mojlighet att sprida pollen med hjalp av pollinatérerna som i sin tur kan samla
foda i form av nektar och till viss del pollen (Memmott et al. 2007). Om vaxter och
pollinatorer i ett system reagerar i olika grad pa 6kade temperaturer kan en missanpassning
uppsta, antingen spatialt genom forandrade utbredningsomraden eller temporalt da vaxternas
blomning pa varen inte sammanfaller optimalt med insekternas aktiva period. Sadana
missanpassningar kan ha en inverkan pa bade vaxterna och pollinatérerna med en rad olika
ekologiska konsekvenser som foljd (Bartomeus et al. 2011, Willmer 2012).

Det finns dock en stor osakerhet kring hur véxt-pollinatorsinteraktioner kommer att paverkas
och huruvida en eventuell paverkan kommer fa betydande ekologiska konsekvenser. Tva
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huvudsakliga faktorer kan komma att ha stor betydelse for vilka foljder 6kade temperaturer
far for interaktionen mellan vaxter och pollinatcrer. Dels kan latitud ha stor paverkan
(Parmesan 2007). Temperaturerna véntas stiga mer vid hogre latituder an ndrmare ekvatorn
vilket darmed kan fa kraftigare konsekvenser for organismer i dessa omraden. Dels kan vilken
typ av véxter och pollinatérer man studerar ha stor inverkan. Det finns skillnader mellan arter
i hur de reagerar pa okade temperaturer (Menzel et al. 2006), men ocksa stora skillnader i hur
pollinationsnatverk ar uppbyggda. Manga &r véldigt generella dar en vaxt kan pollineras av
flera pollinatdrer och en pollinator kan pollinera flera olika vaxter, andra ar mer
specialiserade. Denna variation paverkar ocksa vilka ekologiska konsekvenser dkade
temperaturer far for vaxt-pollinatorsinteraktioner (Rafferty & Ives 2011).

Syftet med mitt arbete ar att ge en utforlig bild av hur interaktionen mellan véxter och
pollinatérer har paverkats och kommer att paverkas av klimatférandringar. Den huvudsakliga
fragestéllningen ar: kommer klimatforandringar att fa olika stora ekologiska konsekvenser for
interaktionen mellan vaxter och pollinatérer vid skilda latituder? Det &r ocksa troligt att typen
av pollinator och vaxt paverkar hur stora de ekologiska konsekvenserna blir. Jag kommer
darfor &ven undersdka om vissa grupper av vaxter eller pollinatérer drabbas av kraftigare
ekologiska foljder an andra och vad det i sa fall beror pa. Fokus kommer dock att ligga pa
latitudfragan. Jag inleder med en beskrivning éver hur klimatférandringar har paverkat véxter
och pollinattrer och redogor sedan kort for interaktioner mellan vaxter och pollinatérer i olika
miljoer. Darefter kommer huvuddelen av uppsatsen dgnas at min fragestéllning. Dar
undersoker jag om interaktionen mellan olika véxter och pollinatérer kommer att paverkas,
om graden av paverkan skiljer sig at framst beroende pa latitud och vilka de eventuella
ekologiska foljderna blir. Avslutningsvis kommer jag att diskutera mina slutsatser och ga
igenom framtida forskningsbehov.

Klimatforandringars paverkan pa vaxter och pollinatorer

Stigande temperaturer har lett till att bade vaxter och pollinatrer har paverkats i olika grad,
vilket har undersokts i otaliga studier for manga olika organismgrupper (Parmesan 2007).
Nedan foljer en sammanfattning av viktiga resultat fran studier dar véxter respektive
pollinatorer, framst insekter, har studerats separat.

Vaxter

Studier som undersokt klimatforandringars effekter pa véxter har fokuserat mer pa fenologi an
utbredning. Handelser i samband med varens ankomst, till exempel blomning och
I6vsprickning, har flitigt antecknats av bade forskare och en naturintresserad allmanhet vilket
har gjort att det finns stora mangder observationsdata dver varens ankomst i framst
Nordamerika och Nordeuropa. Darmed har forskare fatt méjligheten att med hjalp av stora
dataset analysera véxtfenologi i studier med ett stort antal arter dver langa tidsperioder
(Parmesan 2006).

Ett exempel ar en studie av Miller-Rushing och Primack (2008) i Concord, Massachusetts,
USA dar forandringar i datum for forsta varblomning for vanliga véxtarter har noterats i
perioder mellan aren 1852 och 2006. Under denna tid har arsmedeltemperaturen i omradet
stigit med 2,4 °C. Denna temperaturdokning har lett till att datum for forsta blomningen har
tidigarelagts med i genomsnitt sju dagar, d&ven om responsen varierar mycket mellan olika
arter. En metastudie av Parmesan (2007) pavisade en genomsnittlig tidigarelaggning av
varblomning pa norra halvklotet med 1,1 dagar per artionde for orter, gras och buskar jamfort
med 3,3 dagar per artionde for trad. Fitter och Fitter (2002) undersokte forsta varblomningen
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for 385 vaxtarter pa en plats i England under aren 1954-2000. De fann att tidpunkten for
forsta blomningen i genomsnitt var 4,5 dagar tidigare under perioden 1991-2000 jamfoért med
perioden 1954-1990 vilket visar pa en stark temperatureffekt eftersom 90-talet var det
varmaste artiondet under studieperioden. Skillnaderna i fenologiska trender varierade avsevart
mellan arter; 16 % hade signifikant tidigare blomning och for 3 % hade forsta blomningen
istallet forsenats. FOr dvriga var skillnaden inte signifikant &ven om majoriteten av dessa
visade tendenser mot tidigare blomning. Det fanns inga taxonomiska monster pa annat &n
slaktesniva over i vilken grad olika arter har borjat blomma tidigare. Daremot fanns det andra
signifikanta monster: annueller reagerade mer och blommade tidigare &n perenner,
insektspollinerade vaxter reagerade mer &n vindpollinerade och populationer ndrmare mitten
av sitt utbredningsomrade reagerade mer &n de narmare gransen av utbredningsomradet. For
manga arter var blomningstiden speciellt kanslig for temperaturer manaden fore blomning da
hoga temperaturer ledde till en tidig blomning, d&ven om temperaturer hésten innan ocksa
paverkade (Fitter et al. 1995). Dessutom var insektspollinerade vaxter som blommade tidigt
mycket mer kansliga for stigande temperaturer &n de som blommade senare (Fitter & Fitter
2002). Att tidigt blommande vaxter reagerar kraftigare har bekraftats av en annan studie som
ocksa visade att mellandrsvariationen ar storre for arter som blommar tidigt (Menzel et al.
2006).

Klimatforandringarnas paverkan pa véxters utbredning har ocksé undersokts. Okade
temperaturer forvantas resultera i forflyttningar av utbredningsomraden mot hagre latituder
och altituder (Parmesan 2006). Studier har visat pa bland annat en 6kad utbredning norrut och
mot hogre hojder for 16vtrad i norra Sverige (Kullman 2008), och en allmén trend till
spridning mot hogre altituder for den alpina floran i alperna (Grabherr et al. 1994). Ocksa ett
tillbakadragande av arter fran de sydligaste delarna av deras utbredning har skett, bland annat
for ett antal ovanliga vaxtarter i sodra Frankrike (Lavergne et al. 2006). Bertin (2008) namner
att studier 6ver vaxters utbredningsomraden &r farre an studier pa fenologi och att en storre
del av studierna av utbredning (dock fortfarande en minoritet) inte visar pa klara forandringar.
Detta kan bero pa att forandringar i nederbérd och markanvandning ocksa paverkar.
Forfattaren namner emellertid ocksa att om temperaturokningarna fortsétter som forvantat
under de nastkommande artiondena sa kommer det att leda till tydliga skiften i véxters
utbredningsomraden.

Sammanfattningsvis har klimatférandringar redan lett till och kommer att fa ytterligare bade
spatiala och temporala foljder for vaxter, dven om det finns stora skillnader i respons. Viktiga
tendenser ar att insektspollinerade vaxter verkar reagera starkare an vindpollinerade och att
vaxter som blommar tidigt pa varen verkar reagera kraftigare an vaxter som blommar sent
(Fitter & Fitter 2002).

Pollinatorer

Pa samma satt som vaxter paverkas av stigande temperaturer sa paverkas ocksa pollinatorer.
Fenologiska effekter i form av forandrade aktivitetsmonster pa varen har pavisats for en rad
olika insektsgrupper, men ocksa for pollinerande faglar. En insektsgrupp som studerats
jamforelsevis ingaende &r bin (Hymenoptera: Apoidea: Anthophila). Bartomeus et al. (2011)
visade att den fenologiska forandringen for bin i Nordamerika mellan 1880 och 2010 har
uppgatt till i genomsnitt 10,4 dagars tidigarelaggning pa varen dar huvuddelen av
forandringen har skett under de senaste 40 aren. De fenologiska forandringarna ér storst for
bin som dyker upp tidigt pa varen. Ocksa fjarilar (Lepidoptera) har studerats i férhallandevis
stor utstrackning, bland annat av Roy och Sparks (2000). Majoriteten av 35 fjérilsarter som de
studerade i Storbritannien mellan 1976 och 1998 visade en tidigareldggning av forsta
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framtradande och en tidigarelaggning av tidpunkten da fjarilsabundansen ar som storst. De
enskilda fjarilsarterna hade ocksa en totalt sett langre aktivitetsperiod. Forfattarna forutsag en
tidigarelaggning av aktivitet pa 2-10 dagar/1 °C temperaturékning pa varen for de flesta
fjarilarna i studien. McKinney et al. (2012) visade att dven pollinerande faglar har paverkats
av stigande temperaturer. De studerade den bredstjartade kolibrin (Selasphorus platycercus),
som pa varen migrerar fran Centralamerika till vastra USA, och sag att den har ankommit 1,5
dagar tidigare per artionde under de senaste 37 aren.

Aven utbredningsomréaden for pollinatorer har paverkats. | en studie med 35 icke-migrerande
fjarilsarter i Europa hade 63 % av dessa forflyttat sig norrut med 35-240 km under 1900-talet
medan endast 3 % forflyttat sig soderut. Huvuddelen av denna forflyttning har bestatt av en
expansion av de nordliga delarna av utbredningsomradena. En tillbakadragelse fran de
sydligaste delarna av utbredningsomradena har bara observerats for vissa arter (Parmesan et
al. 1999). Detta kan dock bero pa att manga fjarilsarter i Nord- och Mellaneuropa har sin
sydligaste utbredning i europeiska bergsomraden vilket kan gora att det dar sker en flytt till
framst hogre altituder istallet for hogre latituder (Hill et al. 2002). Denna flytt till hégre
altituder har demonstrerats av bland annat Wilson et al. (2005) som studerade 16 fjarilsarter
som lever pa hog hojd i norra Spanien. Under en period pa 30 ar hade den lagsta hojden som
dessa arter befann sig pa stigit med i genomsnitt 212 meter pa grund av en hojning med 1,3
°C (vilket temperaturmassigt motsvarar en hojdskillnad pa 225 meter) i arsmedeltemperatur.

Klimatforandringar har alltsa fatt effekter ocksa for pollinatorer. Paverkan pa fenologi och
utbredning har konstaterats for bade insekter och faglar. En viktig iakttagelse &r att effekten
pa pollinatorer, i likhet med véxter, verkar bli som storst for de arter som &r aktiva tidigt pa
varen (Bartomeus et al. 2011).

Interaktioner mellan véxter och pollinatérer

Pollinering med hjalp av djur &r det i sdrklass vanligaste sattet for véxter att pollineras. Av
varldens cirka 352 000 arter av angiospermer ar 87,5 % pollinerade av djur. Andelen &r nagot
hogre i tropiska miljoer (94 %) och nagot lagre i tempererade miljoer (78 %) (Ollerton et al.
2011). For denna pollinering star atminstone 200 000 djur (NRC 2007) dar insekter, framst
bin, tvavingar (Diptera) och fjarilar, utgor den absoluta majoriteten (Proctor et al. 1996). Bin
ar den vanligaste pollinatoren i de flesta ekosystem (Bartomeus et al. 2011). Bland tvavingar
ar troligtvis blomflugor (Syrphidae) den viktigaste pollinatéren (Jauker & Wolters 2008). Vid
hogre latituder utgor tvavingarna en storre andel av det totala antalet pollinatorer &n vid lagre
latituder (Elbering & Olesen 1999). Bin finns i storst utstrackning i varma och torra
tempererade omraden, daribland medelhavsomradet (Michener 1979).

Det finns ett flertal viktiga omsténdigheter géllande interaktionen mellan pollinatérer och
vaxter. Ett exempel ar att synen pa pollinationsnatverk har forandrats under de senaste
artiondena. Bilden har tidigare varit att interaktionerna mellan vaxter och pollinatorer i de
flesta fall ar specialiserad. Nu har istallet uppfattningen skiftat till att det & mer regel &n
undantag att interaktionerna ar generella, det vill sdga att en vaxt pollineras av flera olika arter
av pollinatdrer och att en pollinatdr besoker flera olika arter av vaxter (Waser et al. 1996).
Dessutom tenderar interaktioner mellan véxter och pollinatorer ofta att vara bade dynamiska
och asymmetriska, vilket innebdr att de specialister som finns i ett system ofta interagerar med
en karna av generalister (Bascompte et al. 2003). Det finns ocksa en benagenhet for bade
insektspopulationer och vaxtpopulationer att variera mycket bade temporalt och spatialt vilket
har en stor paverkan pa interaktionerna mellan dem (Burkle & Alarcon 2011).
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Klimatforandringar och vaxt-pollinatdrsinteraktioner
Huruvida stigande temperaturer kommer att leda till en missanpassning mellan vaxter och
pollinatérer beror pa en rad olika faktorer.

For det forsta kommer det ha betydelse hur vaxter och pollinatorer avgor nér de ska borja
blomma respektive bli aktiva pa varen. Om de anvander olika omvarldsfaktorer finns det en
risk att dessa omvaérldsfaktorer (till exempel temperatur, nederbérd eller en kombination av
dessa) forandras i olika takt och darmed skapar en missanpassning i fenologi. Det finns pa
forhand ingen anledning till att organismer pa olika trofiska nivaer kommer att reagera
likadant pa 6kande temperaturer. Naturlig selektion kan véantas ha resulterat i att de reagerar
likartat pa temperaturférandringar men det géller inte noédvandigtvis for den klimatforandring
som nu sker da denna skiljer sig fran de temperaturfluktuationer som organismerna evolverat
under (Visser & Both 2005).

For det andra kommer typer av vaxter och pollinatérer, och latituden och altituden som de
befinner sig pa att inverka. Temperaturdkningarna vantas framst pa norra halvklotet bli storre
vid hogre latituder &n narmare ekvatorn (IPCC 2007). Olika typer av vaxter och pollinatorer
reagerar ocksa i varierande grad pa stigande temperaturer. Vissa arter reagerar med en kraftigt
tidigarelagd fenologi pa varen, andra reagerar inte alls eller visar till och med pa en forsenad
fenologi (Fitter & Fitter 2002). Variationen i respons kan gora det svart att dra slutsatser om
hela system for att forutspa konsekvenser pa en mer generell och 6vergripande niva (Donnelly
etal. 2011).

For det tredje kommer eventuella forandringar i utbredningsomraden och abundans att
paverka risken for spatiala missanpassningar. Klimatférandringar har redan forandrat
utbredningsomraden for bade véxter och pollinatdrer (Parmesan & Yohe 2003). Om
utbredningsforandringarna kommer att resultera i missanpassningar beror pa om de sker i
samma hastighet for de bada grupperna (Willmer 2012).

Har det skett eller kommer det att ske betydande missanpassningar?

Det har gjorts att antal studier, framst i tempererade klimat pa norra halvklotet, som har
undersokt ifall missanpassningar mellan vaxter och pollinatdrer har skett och om det kommer
att ske i framtiden. Dessa studier har anvant vitt skilda metoder, varierar stort i omfattning och
har &ven kommit fram till olika resultat.

Fenologiska missanpassningar i tempererade klimat

Bartomeus et al. (2011) visade i en studie att den fenologiska tidigarelaggningen inte har skilt
sig at mellan bin och véxter i Nordamerika. Med hjélp av 130 ars historiska data undersoktes
fenologiska forandringar hos tio arter av bin och 106 arter av véxter (fran fyra tidigare studier)
som pollineras av dessa. Nar bina jamfordes med véxter fran de fyra tidigare studierna separat
(som strackte sig dver olika tidsperioder) sa fanns det tendenser (dock ej signifikanta) till att
bina avancerade sin fenologi snabbare &n véxterna i tva fall medan forhallandena var de
motsatta for de andra tva studierna. Skillnaderna kan dock ha berott pa olikheter i metodologi
eller urval mellan studierna. Forfattarna listar flera anledningar till varfor inga
missanpassningar uppstatt: bade bina och véxterna har reagerat likartat sedan
temperaturdkningarna tagit fart i borjan av 1970-talet. Hos bada grupperna har dven de arter
som ar aktiva tidigast pa sasongen reagerat mest. Arterna ar ocksa i huvudsak generalister
avseende pollination och deras aktiva period pa varen stracker sig éver en langre tidsperiod &n
vad de maximala fenologiska missanpassningarna vantas bli i framtiden. Forfattarna drar



darmed slutsatsen att det inte har uppstatt ndgra fenologiska missanpassningar mellan
vaxterna och bina dn, men att det kan ske i framtiden om temperaturékningarna fortsatter.

| en studie av Doi et al. (2008) undersoktes hur temperatur paverkade aktiviteten for fyra arter
i plommonsléktet (Prunus) och rovfjérilen (Pieris rapae) i Japan, mellan aren 1953 och 2002.
Under denna tidsperiod ledde stigande temperaturer till tidigare blomning hos traden, i
motsats till fjarilen som istallet tenderade att dyka upp langre fram pa varen under senare ar.
Anledningen verkar vara att traden ar mest kansliga for temperaturvariationer 30—40 dagar
fore blomning medan fjérilen &r mest kanslig for temperaturvariationer 15 dagar innan den
blir aktiv. Temperaturen under den tiden pa varen som traden &r som kénsligast har 6kat mer
an temperaturen da fjarilen ar som kansligast. Dessa skillnader har lett till en partiell
missanpassning i form av att traden bérjar blomma innan fjarilen dyker upp.

Aven interaktionen mellan vaxter och en migrerande fagelpollinatér har undersokts.
McKinney et al. (2012) visade att den bredstjartade kolibrin (Selasphorus platycercus)
ankommer tidigare till sitt hackningsomrade pa grund av stigande temperaturer men att den
inte har foljt med i samma takt som blommorna den samlar nektar fran. Kolibrin hade en
tidigare ankomst till nordliga hackningsomraden i vastra USA med 1,5 dagar per artionde
under de senaste 37 aren. De tva vaxtarter man hade data for fran samma plats hade dock
tidigarelagt bade forsta blomningen och tidpunkten for nar de blommar som mest med cirka
4,5 respektive 3 dagar per artionde. Om de fenologiska forandringarna fortsétter i samma takt
kommer kolibrien som idag anlander innan de tva véxtarterna borjar blomma att istallet
anlanda efter forsta blomningen. Detta beraknade forfattarna skulle intraffa ar 2033 respektive
2069 for de tva vaxtarterna. Den framsta anledningen till att det uppstar en missanpassning ar
troligtvis att temperaturokningarna ar som stérst vid hogre latituder pa norra halvklotet. Dessa
skillnader i graden av temperaturékning leder till en starkare reaktion hos vaxterna an kolibrin
som overvintrar vid lagre latituder. Denna missanpassning kan i forlangningen fa
konsekvenser for bland annat kolibrins hackning.

Det har ocksa gjorts ett fatal studier dar man direkt har manipulerat forekomsten av
blommande véxter. | tva studier undersokte Rafferty och Ives (2011, 2012) hur férandrad
fenologi paverkar pollinatorers effektivitet, taxonomiska sammanséttning och
beteendemonster i Wisconsin, USA. Undersokningarna gjordes genom att placera véxter i
vaxthus for att fa dem att blomma vid énskade tidpunkter varefter de sattes ut i falt. | den ena
studien (Rafferty & Ives 2011) undersoktes hur en forandrad fenologi paverkade antalet besok
av pollinatorer for totalt fjorton vaxtarter i tva grupper: sadana som historiskt sett har borjat
blomma tidigare pa varen och sadana som inte har gjort det. For de historiskt avancerade
arterna ledde en upp till tva veckor tidigare blomning till att blommorna fick fler besok av
pollinatorer. For arterna med historiskt sett ofdrandrad fenologi ledde en tidigare blomning
istallet till farre besok av pollinatérer. Anledningen till resultaten kan vara att de vaxtarter
vars fenologi har férandrats historiskt framst besoks av tidiga pollinatorer (deras fenologi
paverkas ocksa mest (Bartomeus et al. 2011)) vilket gor att de har utvecklat en fenotypisk
plasticitet som tillater dem att tidigarelagga blomningen i samma grad som pollinatorerna.
Forfattarna papekar dock att det ar mojligt att véxterna inte kommer att kunna tidigarelagga
sin fenologi i samma grad som pollinatorerna i framtiden (Rafferty & Ives 2011).

Genom att manipulera tva véxtarters fenologi fann Rafferty och Ives (2012) att en senare
blomning bland annat férandrade vilka arter de blommande véxterna pollinerades av. For den
forsta arten, Tradescantia ohiensis (en av de arter fran den tidigare studien som tidigarelagt
sin fenologi) ledde en senare blomning till en férandring i vilka arter som pollinerade, hur
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effektiva dessa pollinatérer var och dven till fler besok av pollinatorer (tvartemot den tidigare
studien). For den andra arten, rosensidendrt (Asclepias incarnata) ledde en senare blomning
endast till en férandring av vilka arter den pollinerades av. Resultatet av en senare blomning
blev da att antalet fron producerade per pollinatdrsbesck okade. Det betyder att ifall de
vanliga pollinatorerna inte hanger med nar vaxterna blommar tidigare sa blir de reproduktiva
kostnaderna hogre for vaxterna eftersom pollinering sker med andra pollinat6rer, som &r
mindre effektiva. Det gar alltsa at mer pollen for att bilda samma méangd frén. Denna
missanpassning var ett faktum under aret som studien utfordes eftersom en experimentell
senarelaggning av blomningen faktiskt mynnade ut i ett storre antal fron producerade per
pollinatdrsbesok.

Parsche et al. (2011) visade i en studie att tidigare blomning och forlust av habitat ledde till
farre besok fran pollinatrer. Akersenap (Sinapis arvensis, en generalist vad géller
pollinatorer) manipulerades till att blomma tidigare vilket fick ett minskat antal besok fran bin
och blomflugor som resultat. Trots detta producerades dubbelt s manga fron for de vaxter
som blommade tidigare jamfort med de som blommade vid den vanliga tidpunkten. Det fanns
tva anledningar till den 6kade frobildningen. Vid den tidigare blomningen var nastan inga av
ursprungspollinatorerna narvarande. Men blommorna kunde &nda pollineras av andra
generalistpollinatorer dven om dessa inte var bekanta med senapskalen fran borjan. Dessutom
fick en tidigare blomning som konsekvens att antalet besdk av skalbaggar som forstérde
blommorna kraftigt minskade. Forfattarnas slutsats blev da att véxter som ar generalister nar
det kommer till pollinering, som till exempel senapskal, kan klara av mattliga forandringar i
fenologi eftersom de kan pollineras av manga olika pollinatérer. Mer specialiserade vaxtarter
kan dock vara mycket mer sarbara.

Med hjalp av datorsimuleringar kom Memmott et al. (2007) fram till att fenologiférandringar
hos véxter och pollinatorer kan resultera i en fodobrist for pollinatérerna. De undersokte hur
en forvantad temperaturokning under 2000-talet kommer att paverka véxter och pollinatorer i
ett valstuderat samhélle i Illinois, USA. Detta samhélle dar antalet arter och interaktioner var
ként utsattes for en simulerad fenologiforandring. Férandringen gjordes i tre scenarier dér
varje véxt och pollinator fick sin fenologi tidigarelagd med ett slumpmassigt antal dagar i en
normalfordelning med genomsnittliga véarden pa en, tva eller tre veckor. Dock fick 10 % av
vaxtarterna en annorlunda, mer avvikande forandring. Genom denna simulering antogs att inte
alla arter reagerade likartat pa ckade temperaturer och darmed kunde fenologiska
missanpassningar uppsta. Resultatet blev att 17-50 % av alla pollinatérer upplevde nagon
form av negativ paverkan pa fodotillgang, beroende pa hur stor forandringen i fenologi var.
Vanligast var att den dverlappande tiden for blomning och aktivitet for pollinatéren minskade
men dven perioder av komplett avsaknad av fodotillgang for pollinatdrer var relativt vanligt.
Risken att bli utan foéda var som storst for pollinatérer som pollinerade ett jamforelsevis litet
antal véxtarter. En trolig konsekvens av denna missanpassning var minskade
populationsstorlekar for bade véxter och pollinatorer, framst for specialiserade arter.

Parmesan (2007) kunde med hjélp av en metastudie visa att bade taxonomisk tillhérighet och
latitud paverkar graden av fenologisk reaktion pa stigande temperaturer. Totalt undersoktes
203 arter fran vitt skilda organismgrupper pa norra halvklotet. Bland annat hade fjarilars
fenologi paverkats i genomsnitt tre ganger sa mycket som blomvaxters, gras och buskars
fenologi (3,7 dagar tidigare per artionde jamfor med 1,1 dagar). Trad paverkades ocksa
relativt mycket (3,1 dagar). Latitud hade ocksa en effekt pa fenologi: for alla arter
sammanraknat var paverkan storre vid hogre latituder dven om det som faktor bara forklarade
knappt 4 % av variationen mellan arter. Den kraftigare fenologiska férandringen vid héga



latituder beror pa att temperaturékningen ar som storst vid hogre latituder pa norra halvklotet
(IPCC 2007). I nuléaget &r skillnaden i fenologisk respons emellertid for liten for att vara av
relevans ur ett storre perspektiv eftersom variationen mellan arter ar kraftigare &n variationen
mellan latituder (Parmesan 2007).

Fenologiska missanpassningar i alpina och arktiska klimat

De tidigare namnda studierna utfordes alla i mer eller mindre tempererade klimat pa norra
halvklotet. Det finns dock ett fatal undersokningar fran andra omraden. Green (2010) visade
att tva véaxter och tre insektspollinatorer (varav en migrerande, nattfjarilen Agrotis infusa) i
alpina miljoer i de Australiska alperna har forandrat sin fenologi i olika grad. Under en 55-ars
period hade bade snémangden minskat och sndsmaéltningen tidigarelagts under hostmanaderna
(da det ar var pa sodra halvklotet). Den forsta blomningen var for de bada vaxtarterna
signifikant korrelerad med snosmaltningsdatum. Bland pollinatérerna hade de tva stationéra
arterna inte forandrat sin fenologi medan den migrerande arten istallet anléande till omradet
senare pa varen. Det faktum att vaxterna och pollinatorerna inte har reagerat likadant kan ha
en negativ inverkan for de bada grupperna. Speciellt tydligt blir detta for den migrerande
pollinatéren da migrerande arter troligtvis paverkas av miljéférhallanden pa flera olika platser
(Stenseth & Mysterud 2002).

Thomson (2010) utférde en studie i en subalpin miljé i Colorado, USA dar han undersokte
interaktionen mellan liljevéxten Erythronium grandiflorum och dess framsta pollinatorer,
bidrottningar av arterna Bombus occidentalis och Bombus bifarius. Ocksa i denna studie var
snosmaltningen den faktor som hade storst inverkan pa nar blomning pabdrjades. Under den
forsta tiden av blomningen pollinerades vaxten i mindre utstrackning an under den senare
delen av blomningen. Skillnaden i pollinering tyder pa en fenologisk missanpassning mellan
vaxten och pollinatdrerna.

Olesen et al. (2010) fann att en stor del av alla interaktioner mellan véxter och pollinatorer pa
en plats pd Gronland var outnyttjade, delvis pa grund av skillnader i fenologi. Forfattarna
undersdkte pollinationsnatverk under en sasong vid Zackenbergs forskningsstation i norddstra
Gronland. De observerade 61 pollinerande insektsarter och 31 vaxtarter. Totalt fann de att av
alla mgjliga interaktioner mellan pollinatérerna och vaxterna (61-31 = 1891) sa var 80 % inte
anvanda. Av dessa 80 % kunde 35 % forklaras av skillnader i fenologi, for korta
overlappningar eller inga 6verlappningar alls, mellan vaxter och pollinatérer. Bristen pa
overlappningar verkade framst galla for mer ovanliga och specialiserade arter. De I6per
darmed storst risk for fenologiska missanpassningar vid 6kande temperaturer.

Spatiala missanpassningar

Studier som har undersokt spatiala missanpassningar pa grund av 6kande temperaturer ar
ovanliga. Det finns ett antal studier (se stycket Klimatforandringars paverkan pa véxter och
pollinatorer) som har undersokt forandringar i utbredning for véxter och pollinatorer separat.
Parmesan och Yohe (2003) visade i en metastudie med manga olika bade terrestra och marina
organismgrupper over hela jorden, daribland vaxter, pa en genomsnittlig forflyttning pa 6,1
km per artionde mot polerna, dven om skillnaden mellan olika arter var stor. Forfattarna
identifierade grupper vars utbredning flyttar sig mot polerna, inte flyttar sig alls, eller till och
med flyttar sig mot ekvatorn. Data for skilda organismgrupper presenterades inte men totalt
sett hade 27 % av arterna inte forandrat sina utbredningsomraden och 24 % visade
forandringar som inte kunde relateras till stigande temperaturer. For de resterande 51 % vars
utbredningsomraden hade forandrats hade fyra femtedelar forflyttat sig i den riktning som
forutsagts pa grund av 6kande temperaturer. Det finns sa vitt jag vet inte nagra studier som
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undersoker forandringar hos en grupp véxter och tillhdrande pollinatorer. Det ar darfor svart
att sdga hur enskilda samhallen av véxter och pollinatérer kommer att drabbas, &ven om det
troligtvis inte har uppstatt nagra storre spatiala missanpassningar mellan vaxter och
pollinatorer &n. Willmer (2012) namner att forandringar i utbredningsomraden pa langre sikt
kan ha storre effekter an fenologiska forandringar da insekter i framtiden kan komma att
forflytta sig fortare an véxter.

Skillnader i fenologi mellan olika latituder och organismgrupper

De studier som har gjorts inom amnet har alltsa anvént olika metodologier, studerat olika
organismgrupper och dven kommit fram till olika resultat. Klart ar emellertid att det redan
idag finns exempel pa fenologiska missanpassningar (t ex Doi et al. 2008), men ocksa fall dar
det inte har blivit sa trots forandrade fenologier (t ex Bartomeus et al. 2011). Fragan &r da om
det finns nagra generella trender mellan studierna avseende skillnader i missanpassningar
mellan olika latituder eller mellan olika grupper av pollinatérer och vaxter.

Eftersom de flesta studier har utforts pa likartade latituder pa norra halvklotet ar det svart att
sdga nagot om fenologiska tendenser vid olika latituder. Det gar dock att se vissa monster.
Temperaturokningen ar storre vid hogre latituder pa norra halvklotet (IPCC 2007). Parmesan
(2007) fann att de fenologiska forandringarna var storre vid hogre latituder men att detta
forklarade mindre @n 4 % av variationen mellan arter. Eftersom samma studie fann att olika
organismgrupper reagerade olika stark sa betyder det i teorin att den storre forandringen i
fenologi vid hoga latituder leder till en stérre missanpassning dar. Att forklaringsgraden ar sa
pass liten gor dock att latitud i nulaget inte verkar vara en viktig faktor pa en 6vergripande
niva. En anledning till detta kan vara att &ven om mellanarsvariationen ar stor (Menzel et al.
2006) och blomnings- respektive aktivitetstiden &r kortare (Olesen et al. 2010) vid hogre
latituder sa finns det en mojlighet att fler arter ar generalister (Proctor 1996, Klein et al. 2008)
vilket i sa fall skulle betyda att missanpassningar inte blir storre an vid lagre latituder. En
viktig pusselbit som fattas ar kunskap om tropiska klimat (laga latituder) dar studier inom
amnet inte verkar existera.

Nar det kommer till att jamfora olika organismgrupper finns det nagra viktiga iakttagelser att
beakta. Parmesans (2007) metastudie visade att fjarilar i genomsnitt har reagerat starkare pa
okade temperaturer an vad véxter har gjort. Forhallandet var dock det omvéanda i studien av
Dio et al. (2008) vilket visar att det finns en stor variation i respons mellan olika
organismgrupper. Bartomeus et al. (2011) visade att det for bin (till skillnad mot fjarilar) inte
verkar uppsta nagon fenologisk missanpassning till vaxter, mojligtvis pa grund av att de &r
framst generalister nar det kommer till pollinering. Bland de tva migrerande arterna ar
responsen olika. Den bredstjartade kolibrin anlander till USA tidigare &n blomningen
(McKinney et al. 2012) medan nattfjarilen Agrotis infusa anlander senare &n blomningen i de
Australiska alperna. Anledningen till nattfjarilens sena ankomst ar troligtvis att den inte
migrerar i helt nord-sydlig riktning (Common 1952) och dérmed inte ror sig mellan olika
latituder i lika hog grad som kolibrin. Eftersom det finns fjarilsarter som migrerar, ocksa vid
hogre latituder som Nordeuropa (Mikkola 2003), &r det inte omdjligt att ocksa dessa paverkas
om de upplever olika klimat vid olika latituder. Det finns dock bara studier pa icke-
migrerande fjarilar (t ex Parmesan et al. 1999, Hill 2002) och inte for migrerande arter.

Ekologiska konsekvenser av missanpassningar
Figur 1 visar hur fenologiska och spatiala missanpassningar i teorin kan fa ekologiska
konsekvenser i form av bland annat fordndrad populationsdynamik. Aven om
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missanpassningar mellan véxter och pollinatorer bade har dokumenterats och kan véntas
fortsétta ske i framtiden &r det inte sékert att dessa kommer fa nagra betydande ekologiska
foljder pa en storre skala. Om det blir nagra ekologiska konsekvenser, och hur stora dessa i sa
fall blir, kommer avgdras bland annat av hur stor temperaturokningen blir, vilka typer av
pollinatérer som ar inblandade, vilka latituder som studeras och dven andra faktorer sdsom
invasiva arter och forandringar i herbivori.

Klimatféréandringar
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Pollinatorer

Utbredning || Fenologi |E §| Fenologi || Utbredning
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Figur 1. Bild dver hur klimatférandringar kan skapa temporala och spatiala missanpassningar mellan véxter och
pollinatdrer. Dessa missanpassningar kan i sin tur leda till olika férandringar i interaktioner som i slutdndan kan
paverka populationsstorlek och -sammanséttning hos de bada grupperna. Modifierad fran Hegland et al. (2009).

Blir det ndgra betydande ekologiska konsekvenser?

De studier som tagits upp visar olika resultat angaende ekologiska konsekvenser. Dar det inte
skett nagra missanpassningar mellan véxter och pollinatérer kommer det inte heller att bli
nagra ekologiska foljder, vilket ar fallet for framst spatiala missanpassningar som hittills inte
forekommit. Men dar fenologiska missanpassningar har uppstatt sa finns det ocksa en
variation i vad de resulterat i. | till exempel studien av Parsche et al. (2011) s& kunde andra
pollinatorer ta 6ver nar senapskalsvaxter manipulerades till att blomma tidigare. Men i studien
av Memmot et al. (2007) ledde en simulering av fordndrade fenologier till minskad
fodotillgang for pollinatérer, speciellt sddana som pollinerade fa véxter. Fragan ar da om det
finns ndgot som i allmanhet gor att missanpassningar far nagra ekologiska konsekvenser.

Nagot som har stor betydelse &r hur ett pollinationsnatverk ser ut nar det géller generalister
och specialister. Generalister ar vanligare an specialister (Waser et al. 1996) och
pollinationsnatverk ar ofta asymmetriska (Bascompte et al. 2003). Dessa tva omstandigheter
kan gora att det vid missanpassningar i fenologi inte blir sa viktigt med intakta forbindelser
mellan en viss vaxt och dess pollinatérer. Det finns ofta andra generalistpollinatérer som kan
se till att pollinering anda sker. Samtidigt &r sannolikheten ocksa stor att
ursprungspollinatoren hittar andra véxter att pollinera (Rafferty & Ives 2011). Dessutom finns
en stor mellanarsvariation i hur pollineringen ser ut. | en studie undersoktes interaktioner
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mellan pollinatérer och vaxter pa en plats i Grekland under fyra ar. Endast 4,9 % av alla
interaktioner observerades samtliga fyra ar vilket tyder pa att vaxt-pollinatorsinteraktioner kan
variera kraftigt mellan olika ar &ven om det totala antalet interaktioner &r stabilt (Petanidou et
al. 2008). Den stora variationen kan gora att stigande temperaturer inte far sa stor effekt pa en
overgripande niva eftersom bade enskilda arter och hela pollinationsnatverket verkar klara av
stora mellanarsvariationer i vilka interaktioner de har. Memmott et al. (2007) papekar dock att
asymmetrin i sig kan skapa problem. En vaxt som pollineras av manga olika pollinattrer
borde kunna klara en fenologisk missanpassning mot en del av pollinatérerna om andra blir
kvar. Men om de pollinatérer som blir missanpassade &r starkt specialiserade for denna vaxt
sa kommer de fa en forsamrad fodotillgang. Ocksa vaxtspecialister kan drabbas negativt ifall
de mister sina pollinatrer (Parsche et al. 2011), men da handlar det istallet om en paverkan
pa reproduktionsformagan (fig. 1).

Det finns ocksa andra faktorer som paverkar hur stora de eventuella ekologiska foljderna blir.
Hur langlivad en organism dr kan ha en inverkan. Annueller och ettariga pollinatorer riskerar
att paverkas mer i framtiden. Anledningen &r att deras reproduktion maste lyckas varje ar for
att populationen inte ska do ut (Morris et al. 2008). De &r darfor kénsligare an perenner och
flerariga pollinatorer for fornallandena under ett enskilt ar. | framtiden kan det da vara en mer
riskabel strategi att vara kortlivad eftersom klimatet beréknas bli mer variabelt med till
exempel fler forekomster av extremt vader (IPCC 2007). Att annueller reagerar kraftigare pa
stigande temperaturer an perenner (Fitter & Fitter 2002) kan ocksa fa en negativ inverkan pa
dem.

Det finns studier som visar att vaxter reagerar mer och blommar tidigare an vad pollinatérerna
blir aktiva (Doi et al. 2008, Forrest & Thomson 2011). Men det finns ocksa studier som visar
pa det motsatta (Gordo & Sanz 2005, Visser & Both 2005). De vitt skilda resultaten gor det
svart att dra nagra allmanna slutsatser om vilken grupp som paverkas mest. En viktig sak for
de bada grupperna ar dock att de arter som ar aktiva tidigt pa varen reagerar mest (Fitter &
Fitter 2002, Bartomeus et al. 2011). Detta faktum &r viktig da det kan gora att risken for
missanpassningar i allméanhet minskar. Nagot som till viss del istéallet kan leda till stérre
missanpassningar for tidigt aktiva arter &r att dessa tenderar att ha en storre fenologisk
mellanarsvariation (Menzel et al. 2006).

Overlag finns det alltsd manga olika faktorer som kan paverka huruvida det blir nagra
ekologiska foljder pa grund av fenologiska missanpassningar. De studier som har gjorts &r
begransade pa s vis att de bara undersoker vissa aspekter for vissa grupper av organismer pa
vissa platser. Dessutom kommer de ofta fram till motsagelsefulla resultat. Primack et al.
(2009) papekar att extrapolering av resultat fran en art pa en viss plats till en annan art pa en
annan plats inte ar lampligt eftersom det finns en sa stor variation i hur olika arter reagerar.

Skillnader mellan olika latituder

Eftersom temperaturékningarna kommer vara storst vid hoga latituder pa det norra halvklotet
(IPCC 2007) kommer arter i dessa omraden paverkas mer, dven om skillnaden mellan
latituder &r liten (Parmesan 2007). Bortsett fran alla andra faktorer skulle detta resultera i de
storsta missanpassningarna och darmed de storsta ekologiska foljderna i dessa omraden. Det
finns dock en rad viktiga faktorer att ta hansyn till nar man jamfor de ekologiska
konsekvenserna vid olika latituder.

Pa tillrackligt hdga latituder och altituder innebar varens ankomst att ett snétacke smalter bort.
Bortsmaltningen av sno ar da det som framst avgor nar véxter borjar blomma (Green 2010,
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Thomson 2010). Om stigande temperaturer gor att pollinatorer blir aktiva tidigare pa varen
samtidigt som snésméltningen och déarmed vaxterna hanger med i samma takt bor det faktum
att tidpunkten fér blomning framst styrs av nar snétacket forsvinner inte utgéra nagot
problem. Men med klimatférandringar forvantas ocksa forandringar i nederbord som bland
annat véntas dka i nordéstra Nordamerika och Nordeuropa (IPCC 2007). Okade snémangder
kan da gora att snéGsmaltningen inte foljer med temperaturdokningen. Forandringen i relationen
mellan snésmaltning och temperatur kan da fa som resultat att de véxter vars
blomningstidpunkt framst avgdrs av nar snotacket forsvinner blir fenologiskt missanpassade
med sina pollinatorer vars uppvaknande eller ankomst till platsen avgors av temperaturen.
Problemet har uppmarksammats for andra ekologiska interaktioner, till exempel mellan
predatorer och bytesdjur (Green 2010), och kan véntas forekomma ocksa mellan véxter och
pollinatorer, aven om det inte finns nagra studier pa amnet. Vart att namna &ar ocksa att en kort
véxtsasong i sig kan gora samhallen mer kansliga for storningar och snabba
klimatforandringar vilket kan forstarka de ekologiska konsekvenserna pa grund av
fenologiska missanpassningar (Encinas-Viso et al. 2012).

Det ar fortfarande oklart huruvida interaktioner mellan véxter och pollinatérer ar mer
generaliserade vid hogre latituder och mer specialiserade vid lagre latituder, eller om det inte
ar nagon skillnad. Ollerton och Cranmer (2002) utforde en metastudie dar de jamforde graden
av specialisering hos vaxt-pollinatorsinteraktioner i tropiska och tempererade klimat. De kom
fram till att interaktionerna inte &r mer specialiserade vid lagre latituder. Aven om det
absoluta antalet specifika interaktioner &r storre i tropikerna sa vags det upp av att
artrikedomen ar mycket storre. Olesen och Jordano (2002) fann déremot i en annan
metastudie en dvergripande tendens att andelen generalister bland véxter dkar vid hdgre
latituder. Samma studie havdar dock att detsamma inte géller for pollinatorer. Men det finns
ocksa senare studier som menar att generalister ar vanligare vid hogre latituder ocksa bland
pollinatorer. Exempelvis har det visats att pollinatérer vid hogre latituder till stor del &r
tvavingar, vilka ar de framsta generalisterna (Elberling & Olesen 1999, Biesmeijer 2006).
Samma sak har visats gélla for pollinerande kolibrier vars interaktioner med vaxter som de
samlar nektar fran ar mer specialiserade vid lagre latituder (Dalsgaard et al. 2011). De
tvetydiga resultaten gor det tydligt att mer forskning, framst studier som undersoker hela
intervallet fran mycket Iaga till mycket hdga latituder, behdvs pd omradet innan Gvergripande
slutsatser kan dras.

Aven om graden av generalism mojligtvis forandras sé& forblir pollinationsnatverk konstanta
over olika latituder pa andra satt, bland annat i hur uppdelat pollinationsnatverket ar i olika
mindre subgrupper och hur centraliserat det ar (Dupont et al. 2009). Att de ar konstanta pa
detta satt borde gora att det som avgor hur kansligt ett pollinationsnatverk ar framst beror pa
den relativa fordelningen av specialister och generalister. Som tidigare ndmnts kan en storre
andel generalister gora att fenologiska missanpassningar inte far lika stora ekologiska
konsekvenser. Detta skulle, om generalism samtidigt ar vanligare vid hogre latituder, leda till
att de ekologiska konsekvenserna av fenologiska missanpassningar blir mindre vid hogre
latituder. Det &r oklart om denna eventuella effekt &r storre eller mindre &n de faktorer som
istéllet talar for storre ekologiska konsekvenser vid hogre latituder.

Tva olika typer av anpassning

En viktig aspekt nar det kommer till klimatforandringar &r hur vaxter och pollinatorer
anpassar sig. Det finns i grunden tva olika satt for en population att reagera pa forandringar:
fenotypisk plasticitet och evolution. Det intressanta i sammanhanget ar om férandringar i
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vaxters och pollinatdrers fenologi och utbredning framst beror av det ena eller det andra och
vilka eventuella konsekvenser det kan fa (Donnelly et al. 2011).

Fenotypisk plasticitet later en organism reagera pa snabba forandringar, till exempel fran ett
ar till ett annat. Det ar det som gor att en art med samma genuppsattning kan blomma vid
olika tidpunkter pa varen beroende pa olika temperaturer i olika omraden (Donnelly et al.
2011). Men om forandringarna i omvarldsforhallanden blir tillrackligt stora racker inte den
fenotypiska plasticiteten till och det uppstar ett selektionstryck som gor att populationen
evolverar och forandrar sin genetiska sammanséttning (Gienapp et al. 2008). Ifall evolution
ska kunna uppratthalla en mutualism nar omvarlden férandras beror bland annat pa hur snabbt
klimatforandringarna sker (Gilman et al. 2012). Nagot som ocksa paverkar ar hur langlivad en
organism &r. En kortlivad pollinatér kan ha en storre potential att evolvera an till exempel en
langlivad vaxt eftersom den har kortare generationstid. VVaxter har inte heller samma férmaga
att snabbt migrera till nya omraden som pollinatorer har. Detta skulle kunna gora att det &r
mer Kritiskt for vaxter &n pollinatorer att ha tillrackligt stor fenotypisk plasticitet for att klara
variationer pa kort sikt samtidigt som det maste finnas genetiska forutsattningar for att kunna
evolvera pa langre sikt (Donnelly et al. 2011). Gienapp et al. (2008) menar att de flesta
forandringar som har kommit av stigande temperaturer dn sa lange &r resultaten av fenotypisk
plasticitet och att exempel pa mikroevolution ar mer ovanligt. Det finns dock fortfarande
oklarheter inom omradet och mer forskning behovs. Nagot som ar vart att notera i
sammanhanget &r att i den man det finns exempel pa evolution for olika arter pa grund av
klimatforandringar sa verkar det inte galla for arters absoluta klimattolerans, vilket stods av
att manga arter flyttar mot hogre latituder. De kan alltsa inte i tillracklig omfattning forandra
temperaturtoleransen till hogre temperaturer utan maste istallet migrera (Parmesan 2006).

Andra viktiga faktorer

Stigande temperaturer kan i sig resultera i ekologiska foljder nér interaktioner mellan vaxter
och pollinatorer forandras. Men det kan ocksa vara sa att andra faktorer forstarker eller
begransar dessa konsekvenser. Det finns manga sadana faktorer varav nagra av de viktigaste
beskrivs nedan.

Klimatforandringar kan paverka invasiva arter annorlunda &n inhemska arter eftersom det
finns olika drag som utmérker de invasiva arterna. De invasiva pollinatérerna &r ofta
generalister vilket kan gora att de inte &r lika kénsliga for stigande temperaturer och
fenologiska missanpassningar. Bland invasiva véxter ar egenskaper som en stark
konkurrensformaga och stor tolerans for olika miljoférhallanden vanliga. Dessa egenskaper
skulle i teorin kunna gora att invasiva véxter och pollinatorer klarar stigande temperaturer
battre an inhemska arter. Det ar dock svart att forutse hur detta kommer att paverka
biodiversitet och egenskaper for pollinationsnatverk i ekosystem med manga invasiva arter
(Aizen et al. 2008, Schweiger et al. 2010).

Som tidigare namnts kan férandringar i nederbdrd leda till forandringar i snémangder som i
sin tur kan paverka avsmaltning av snétacke och den blomning som foljer. Men
nederbordsforandringar kan ocksa fa andra konsekvenser. | en studie av Ellwood et al. (2011)
visades att &ven om temperatur var den viktigaste faktorn for att paverka insekters fenologi sa
fanns det flera arter som visade pa bade tidigare och senare fenologi i samband med stor
nederbord. Dessutom &r nederbérd en viktig faktor som tillsammans med temperatur paverkar
vilka pollinatérer som finns pa en plats och deras relativa betydelse, vilket visades av
Gonzélez et al. (2009) som studerade sammanséttningen av pollinatérssamhéllen utmed olika
klimatgradienter i VVastindien.
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En ytterligare faktor som kan fa betydelse &r insektspollinatérers fysiologi. Varmetoleransen
hos en organism avgors till stor del av hur stora temperaturvariationer den lever under. Den
maximala temperaturen ektotermer kan tolerera varierar dock inte sd mycket med latitud
(Addo-Bediako et al. 2000). Foljden blir att insekter som lever pa lagre latituder (dar det &r
varmare) har ett mindre temperaturintervall mellan temperaturen de normalt lever i och den
maximala temperaturen som de klarar av. Stigande temperaturer riskerar darmed att resultera i
lagre fitness for insekter i tropiska klimat eftersom de narmar sig sitt temperaturmaximum.
Insekter i tempererade klimat kan daremot fa hogre fitness. Adaption, acklimatisering samt
forandrade beteenden och utbredningar kan till viss del motverka effekterna av
klimatférandringar men vantas inte kunna gora det fullt ut (Deutsch et al. 2008). Det ar dock
oklart huruvida variationen i temperaturtolerans mellan ektotermer pa olika latituder kan
komma att ha en inverkan pa interaktioner mellan vaxter och pollinatérer dver en storre skala,
aven om det sannolikt kommer att ha en viss effekt atminstone vid lagre latituder.

En avslutande viktig faktor ar herbivori. Som visades i studien av Parsche et al. (2011) ledde
en tidigare blomning till att antalet blommor forstorda pa grund av herbivori av en skalbagge
kraftigt minskade. Konsekvenserna blev stora da de véaxter som manipulerades att blomma
tidigare producerade dubbelt sa manga frén. Fabina et al. (2010) simulerade forandringar i
fenologi hos en véxtart med en pollinator och en herbivor. Ett skifte fran det att pollinatoren
till att herbivoren var aktiv tidigast pa varen ledde till ett minskat antal pollinatérer och ett
okat antal herbivorer. Ett scenario som utformades tvartom, da pollinatéren istéllet for
herbivoren blev aktiv tidigast, fick som konsekvens att systemet riskerade att forlora den
stabila samexistensen mellan grupperna. Aven om systemet inte utsattes for kompletta
fenologiska missanpassningar blev foljderna kraftiga och likartade scenarier i verkligheten
kan fa stora ekologiska konsekvenser for de inblandade organismerna.

Diskussion

Hur klimatforandringar paverkar interaktionen mellan vaxter och pollinatorer &r en komplex
fraga. Jag har tagit upp olika studier dar interaktionen mellan olika typer av véxter och
pollinatérer pa olika platser har studerats med skilda metoder. Resultaten varierar. Nar det
kommer till fenologi visar de flesta organismer upp en tidigarelaggning av handelser sdsom
blomning och aktivitet pa varen. I en del fall har detta lett till fenologiska missanpassningar
mellan vaxter och pollinatorer, i andra fall inte. Nar det kommer till utbredningsomraden sa
visar ocksa dessa pa forandringar, men dar finns det hittills inga exempel pa att det har skett
nagra spatiala missanpassningar, aven om det kan komma att ske i framtiden. Huruvida de
fenologiska missanpassningarna som har uppstatt far ekologiska konsekvenser varierar ocksa
mellan olika studier. Det finns exempel pa dar missanpassningar inte har fatt nagra ekologiska
foljder, men ocksa exempel pa déar de i olika grad har fatt det. Tva viktiga egenskaper hos
interaktionen mellan vaxter och pollinatérer kan mildra de ekologiska konsekvenserna. Dels
ar en stor andel av alla pollinatorer och véxter generalister. Dels finns det en stor
mellanarsvariation i interaktionerna i ett pollinationsnatverk som gor att vaxter och
pollinatorer redan &r anpassade for att klara forandringar och variationer pa grund av skiftande
forhallanden fran ar till ar. Men det finns ocksa andra viktiga faktorer som kan dka
uppkomsten och graden av ekologiska konsekvenser, till exempel invasiva arter och effekter
av forandrad herbivori.

Min huvudsakliga fragestallning har varit huruvida storleken av de ekologiska
konsekvenserna skiljer sig at avseende latitud, men ocksa om typen av vaxt eller pollinator
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paverkar. Det &r svart att ge ett definitivt svar pa denna fraga men det gar att dra vissa
overgripande slutsatser. Vissa saker talar for och andra saker talar emot att fenologiska
missanpassningar och ekologiska konsekvenser skiljer sig at vid olika latituder. Det existerar
en tendens for att missanpassningar i fenologi ar storre vid hoga latituder pa norra halvklotet
pa grund av stérre temperaturékningar dar, men denna tendens ar mycket svag. Vid hoga
latituder forvantas dock vaderforhallandena bli mer varierande vilket kan resultera i
forandringar i nederbdrd och sndtdcke. Denna nederbordsforandring skulle kunna gora att det
blir storre ekologiska foljder vid hogre latituder. Vad som talar emot detta &r méjligheten att
generalism bland vaxter och pollinatorer ar vanligare vid hogre an lagre latituder. Om sa ar
fallet &r inte helt utrett, men det finns flera studier som antyder det. De ekologiska
konsekvenserna pa grund av fenologiska missanpassningar blir i sa fall mindre vid hogre
latituder eftersom generalister lattare kan skapa nya interaktioner. En annan sak som talar for
mildare ekologiska foljder vid hoga &n laga latituder &r att insekter vid laga latituder sannolikt
kommer att paverkas fysiologiskt negativt av stigande temperaturer, vilket kan bryta isar
interaktioner mellan vaxter och pollinatorer.

Nér det kommer till skillnader mellan hur olika typer av véxter och pollinatérer kommer att
paverkas finns det ocksa relativt stora osékerheter. Vad som &r tydligt ar dock att generalister
sannolik kommer att klara sig béattre &n specialister. Om en véxt eller pollinator har flera olika
interaktioner ar den mindre kanslig for att forlora en del av dessa pa grund av fenologiska
missanpassningar och har ocksa lattare att bilda nya interaktioner. Dessa egenskaper skulle
kunna gdra att bin, och speciellt flugor, klarar sig béttre da de i allmanhet verkar vara mer
generalister &n fjarilar. Pollinatorer ar mer kortlivade och mobila an véxter vilket kan gora att
de har mojlighet att evolvera snabbare och forflytta sig snabbare om temperaturékningarna
blir tillrackligt stora for att det ska ha betydelse. Daremot kan migrerande pollinatorer, framst
fjarilar och kolibrier, vara mer kansliga da de flyttar mellan olika latituder dér graden av
temperaturokning skiljer sig at.

Sammantaget paverkar alltsa bade latitud och typ av organism hur stora de olika ekologiska
konsekvenserna blir, &ven om variationen mellan olika arter verkar vara storre &n variationen
mellan olika latituder. Vad som ar mindre klart &r dock i vilken grad dessa bada faktorer
kommer att ha en paverkan. Gallandes typ av organism behover framtida forskning framst ta
reda pa mer om hur olika slags pollinatérer klarar fenologiska missanpassningar. Angaende
latitud &r det viktigt med mer forskning kring hur stora de fenologiska missanpassningarna
blir vid olika latituder och mer forskning kring huruvida generalism hos vaxter och
pollinatorer &r vanligare vid hogre latituder. Det beh6vs ocksé forskning kring eventuella
spatiala missanpassningar pa grund av 6kande temperaturer, framst da studier som underscker
vaxter och tillhérande pollinatérer som ar kanda att samverka. Till sist behovs &ven storre
kunskaper om hur kringliggande faktorer, sdsom herbivori och férandringar i nederbord,
paverkar uppkomsten och storleken pd missanpassningar och efterfoljande ekologiska
konsekvenser.

Sa aven om vi idag vet relativ mycket om klimatférandringars paverkan pa interaktionen
mellan véxter och pollinatérer sa behéver vi i framtiden anda utoka var kunskap kring amnet.
Mutualismen mellan vaxter och pollinatorer ar viktigt inte bara for dem sjélva utan ocksa for
hela ekosystem véarlden éver. Med mer forskning har vi battre moéjligheter att férutse och
forsta vilka ekologiska konsekvenser missanpassningar mellan dessa tva grupper kan komma
att fa.
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