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Sammandrag

Sexuell selektion kan ge upphov till sekundéra kénskaraktarer, exempelvis fargglad
fjaderskrud eller horn hos hanar. Dessa kan utgora ett handikapp for hanen i fraga. Eftersom
honor féredrar hanar med vélutvecklade sekundéra konsstrukturer kommer dessa strukturer
Over generationerna att bli mer och mer extrema. Kan dessa karaktarer utvecklas till att bli ett
sa stort handikapp att en hel art dor ut? Hanarna hos den utddda jattehjorten (Megaloceros
giganteus) utvecklade arligen upp till fyra meter breda och 40 kg tunga horn. Dessa enorma
horn har ofta fatt skulden till att arten dog ut. Exempelvis har det foreslagits att hornen skulle
gjort att hanar trasslade in sig i trad, fastnade i sumpmark eller pa andra satt utgjort sa stora
hinder att arten 6ver tid inte kunde klara sig. Har sammanstaller jag om det finns nagra belagg
for att hornen skulle ha varit inblandade i hjortens utddende. Ekologi, livshistoria och
fylogeni for arten kartlaggs, jamférelser med bevarade hjortarter utfors och klimat- samt
maénskliga faktorer undersoks. Detta resulterar i att det verkar osannolikt att arten skulle dott
ut pa grund av sina horn. Istéllet verkar huvudorsaken vara att jattehjorten inte klarade av de
klimatforandringar som skedde i slutet av den pleistocena epoken, kombinerat med 6verjakt
av neolitiska manniskopopulationer. Ekologiska aspekter av detta diskuteras och satts i
perspektiv genom jamforelser med dagens saigaantilop (Saiga tatarica).

Inledning

En idag vedertagen forklaring till hur en stor del av den fenotypiska variation vi finner i
naturen har uppkommit, bade mellan arter och mellan kénen inom en art, ar sexuell selektion.
Den beskrivs av Darwin (1859) som en kamp mellan hanar om tillgang till honor. Till skillnad
fran naturligt urval ar detta inte lika mycket en kamp om 6verlevnad som en kamp om
reproduktion dar forlust innebar liten eller ingen avkomma (Darwin 1859). Fisher (1930) gar
in djupare i mekanismen sexuell selektion. Han beskriver hur uppkomsten av en sekundér
konskaraktar (kdnsspecifika karaktarer som inte ar direkt kopplade till reproduktion, till
exempel horn eller pigmentering) fran bérjan sammanfoll med en inte nddvandigtvis stor
fitnessfordel hos hanen i frdga. Honor som valde hanen pa grund av denna karaktar fick da
séner med hogre fitness an andra honor, antingen pa grund av den lilla fitnessfordelen eller pa
grund av den sekundéara konskaraktaren som fadern bar. Pa sd vis gynnades hanar med den
sekundara konskaraktaren, samt honor som kunde urskilja och vélja hanar med denna. Dessa
egenskaper (hanlig sekundér kdnskaraktar och honlig preferens for hanar med denna)
kommer da att utvecklas hand i hand tills en av dem (férmodligen hanens) stéter pa en
begransning pa grund av naturligt urval. Processen kallas Fishers princip om skenande
selektion (Fisherian runaway).

Sexuell dimorfism, grunden som selektionen vilar pa, kan ofta tas i uttryck som utgor ett
handikapp for individen i fraga (Zahavi 1975). Zahavi (1975) argumenterar for att sexuell
selektion ar effektiv eftersom det begransande kdnet (oftast honor) far tillgang till ett satt att
urskilja genotypisk kvalitet hos det andra, selekterade konet (hanar). Hanarna i sin tur far ett
satt att visa upp sin kvalitet, vilket kan resultera i tillgang till battre honor eller mer avkomma.
Vidare beskriver Zahavi (1975) hur utveckling av sekundara konskaraktarer alltid innebér ett
handikapp for individen, i stérre eller mindre skala, och minskar individens formaga till
Overlevnad. Han ser det som en sorts test; klarar man av den 6kade bérdan av en vélutvecklad
sekundar konskaraktar sa betyder det att man har en valanpassad genotyp. Kan en hona
urskilja dessa hanar har hon en férdel gentemot andra honor och kan forsékra sig om
livskraftigare avkomma (Zahavi 1975).

Hamilton och Zuk (1982) bygger vidare pa detta resonemang. De foreslar att sekundara



konskaraktarer drivs fram av parasitresistens (sjukdomar inkluderat). Individer som bér pa
olika typer av parasiter far ofta blekare, mindre iégonfallande farger pa péls eller fjaderskrud
som en konsekvens av parasiterna. | vissa fall kan individer tappa fjadrar eller pals om de bér
pa mycket parasiter (Hamilton och Zuk 1982). Pa sa sétt far individerna hos arten i fraga ett
satt att marknadsfora sin halsa; genom vélvardad péls eller fjaderskrud med starka farger
(Hamilton och Zuk 1982). De honor som valjer hanar utifran dessa kriterier kan forlita sig pa
att deras avkomma far bra resistens mot parasiter (Hamilton och Zuk 1982).

En sekundar konskaraktar som fascinerat forskare i arhundraden ar de massiva hornen hos
den utdoda arten Megaloceros giganteus (pa svenska irlandsk jattehjort, i denna studie och
manga andra kallad endast jattehjort) (Gould 1974). Hanarna hos arten, som kunde bli uppat
tva meter i axelhojd, hade horn som var upp till fyra meter breda och 40 kg tunga (Gould
1973, 1974). Dessa horn har 6ver arhundradena ofta fatt skulden till artens utdéende med
motiveringen att de skulle utgjort ett alltfor stort handikapp, exempelvis genom att individer
skulle drunkna genom att fastna i vatmark eller att hornen skulle trassla in sig i grenar da
skog tog Over stepp-tundran i slutet av den pleistocena epoken (Gould 1974, Barnosky 1985).
Ett av de tidigaste och mest omfattande fynden av fossil av arten gjordes i Ballybetagh néra
Dublin i Irland dar samtliga, 6ver 100, skallar var fran hanar (Barnosky 1985). Detta fynd kan
ha lett till den populéra uppfattningen att hanarna orsakade artens utdéende pa grund av de
stora horn de bar (Barnosky 1985).

Detta leder till fragestallningen kring huruvida sexuell selektion kan driva vissa karaktarer till
att utgora ett sa stort handikapp att de orsakar utdéendet av hela arten. Ar det mojligt for arter
att bega “evolutionért sjalvmord” pa det har sittet? Mer specifikt, dog jéttehjorten ut pa grund
av sina horn? Om inte, vad orsakade utdéendet? Intressanta jamforelser kan géras med den nu
levande art som &r jattehjortens ndrmaste slékting. Vilka &r de morfologiska och ekologiska
skillnaderna och varfor lever slaktingen idag nér jattehjorten inte gor det?

Att studera utddda djurarter och varfor de dog ut kan ge inblick i de djurarter som lever idag
och vilka hot de star infor. Jorden star mitt i omfattande klimatférandringar som kan medféra
drastiska forandringar i habitat for manga arter, och genom kunskap om utddda arter kan vi
vidta atgarder for att bevara den mangfald vi har idag.

Jattehjortens morfologi, levhadsbetingelser och fylogeni

For att undersdka ovan namnda fragestallning behéver man forst kartlagga morfologi, ekologi
och slaktskap for jattehjorten. Vidare behdver man fraga sig om det finns kvantitativa belagg
for att hornen hos arten faktiskt var onormalt stora jamfoért med andra hjortdjur.

Morfologi och livshistoria

Jattehjorten kunde bli upp till atminstone 23 ar gammal (Aaris-Sgrensen och Liljegren 2004).
Horncykeln liknade den hos dagens Alces (&lgar), Cervus (bland andra kronhjort) och Dama
(dovhjortar), det vill saga arlig tillvaxt med fardigvuxna horn pa senh6sten och darmed ocksa
brunstperiod pa hosten (Aaris-Sgrensen och Liljegren 2004, Chritz et al. 2009). Avkomman
foddes pa senvaren eller under tidig sommar (Chritz et al. 2009) och hornen lossnade pa
varen (Aaris-Sgrensen och Liljegren 2004). Pa grund av den stora sexuella dimorfism som
arten uppvisade — férutom de massiva horn som hanarna bar var de dessutom storre an
honorna — har slutsatsen dragits att hjorten var polygyn; en dominant hane hade ett harem av
honor (Gould 1974, Aaris-Sgrensen och Liljegren 2004). Gould (1974) foresprakar en modell
dar hanarna under brunst, istallet for att rent ut slass med sina horn, genomforde ritualiserade



strider dar de vinklade huvudet framat och visade upp de stora, handformade hornen
samtidigt som de frustade likt nutida renar. Detta eftersom hornens grenar pekar bakat och
sannolikt inte hade varit effektiva vapen. Gould (1974) uppskattade ocksa alder pa sina
undersokta exemplar. Han fann att yngre och aldre individer hade mindre horn, ndgot som
han forvantade sig utifrdn moderna hjortdjur och som Aaris-Sgrensen och Liljegren (2004)
senare ocksa kunde bekrafta.

Hornen hos jattehjorten hade sa kallad handform, vilket innebar att de utgjordes av en
“handflata” och “fingrar” (grenar) (fig. 1) (Owen 1846). Denna morfologi skiljer sig fran
exempelvis kronhjorten vars horn saknar handflata (Geist 1971). Levande hjortdjur med
handformade horn inkluderar dovhjort, dlg och till viss grad dven ren (Geist 1971).

c.

Figur 1. Jamférelse av hornmorfologi mellan () jattehjort (Megaloceros giganteus), (b) dovhjort (Dama dama)
och (c) kronhjort (Cervus elaphus). Notera handformen” hos a och b. Omritad efter Geist (1971).

Ekologi och levnadsbetingelser

Jattehjortens utbredningsomrade varierade 6ver tid, men strackte sig som mest fran Irland
bort till 6stra Sibirien (Vislobokova 2012). Det &r sannolikt att atminstone europeiska
populationer av arten forflyttade sig mellan olika omraden efter arstiderna (Aaris-Sgrensen
och Liljegren 2004). Arten var narvarande i sodra Skandinavien fran mars till november
(Aaris-Sgrensen och Liljegren 2004). Detta innebadr att vissa populationer av jattehjorten
levde 200250 km fran isfronten, langs kusten av ett kallt hav med kringdrivande isherg
(Aaris-Sgrensen och Liljegren 2004).

Vislobokova (2012, 2013) beskriver det utdoda slédktet Megaloceros och dess narmaste
slaktingar med avseende pa ursprung, evolution och ekologi. Genom att studera tander och
kakar fran fynd varierade i tid och rum kunde han konstatera att slaktet som jéttehjorten
tillhor gradvis evolverat fran att i huvudsak leva pa blad, skott och kvistar till i hogre grad
gras och Orter. Hos jattehjorten okade dven kroppsstorleken och langden pa benen, nagot som
forknippas med snabb 16pning éver plana ytor till skillnad fran kortare, muskulésa ben som ar
battre for skogsanpassad hopp-l6pning (Geist 1991, Vislobokova 2012). Detta pekar pa att
arten levde i 6ppnare landskap d4n manga av dess forfader, med en diet av grés och orter
blandad med blad och kvistar fran buskar och trad (Chritz et al. 2009, Vislobokova 2012,
2013). Detta ar en tydlig skillnad mot moderna hjortdjur (Cervidae) som i mycket stor
omfattning ar skogsanpassade (Vislobokova 2012), och kan ha varit en bidragande faktor till
jattehjortens utdéende (Barnosky 1986, Moen et al. 1999, Vislobokova 2012). Detta



diskuteras nedan.

Fylogeni

Hjortdjuren (Cervidae) delas in i tre huvudklader (fig. 2) (Pitra et al. 2004). Nya varldens
hjortar (klad 111 i fig. 2), dit bland annat vitsvanshjort (Odocoileus virginianus) och pudu
(Pudu sp.) tillhor, &r utbredda 6ver Nord- och Sydamerika. En del undantag finns, till
exempel ar dlg och ren (Rangifer tarandus) utbredda dver hela norra halvklotet, medan radjur
(Capreolus sp.) bara finns i Europa och Asien. Gamla varldens hjortar (klad I) finns framst i
Europa och Asien, men exempelvis vapiti (Cervus canadensis, nordamerikansk kronhjort) har
migrerat till Nordamerika. Muntjaker (klad I1) &r endemiska for Sydostasien. Under de
senaste arhundradena har manniskan introducerat hjortdjur i kontinenter dit de ursprungligen
inte var spridda. Till exempel finner man numera bland annat Reeves muntjak (Muntiacus
reevesi), sika (Cervus nippon) och vattenradjur (Hydropotes inermis) i Storbritannien.

Aven om det historiskt sett funnits delade asikter om saken s har det varit generellt
accepterat att den ndrmaste nu levande slaktingen till jattehjorten &r dovhjorten (Owen 1846,
Gould 1974). Detta framfor allt utifran hornens form: bada arterna har stora, handformade
horn, vilket saknas hos till exempel kronhjorten. Andra havdar att kronhjorten trots detta &r
narmare slakt med jattehjorten baserat pa andra morfologiska karaktarer; jattehjorten
utvecklade handformiga horn konvergent med dovhjortarna (Pfeiffer 2002).

Pa senare ar har fylogenetiska studier med hjalp av mitokondriellt DNA (mtDNA) anvants i
allt stérre omfattning. Detta &r nagot som ocksa har utforts pa jattehjorten for att forsoka
faststélla dess position bland 6vriga hjortdjur (Kuehn et al. 2005, Lister et al. 2005, Hughes et
al. 2006). Resultaten var dock fran borjan nagot tvetydiga; resultat som tydde pa narmast
slaktskap med dovhjort eller kronhjort uppvisades pa olika hall (Kuehn et al. 2005, Lister et
al. 2005). Listers et al. (2005) resultat pekade mot en néra relation mellan jattehjort och
dovhjort. Deras studie anvande bade morfologiska karaktarer och mtDNA-sekvenser.
Déremot beskrev Kuehn et al. (2005) ett extremt néra sldktskap mellan jattehjort och
kronhjort men anvande endast mtDNA for att bestdamma slaktskapet.

Eftersom resultaten (Kuehn et al. 2005, Lister et al. 2005) var sa pass oforenliga utforde
Hughes et al. (2006) ytterligare ett slaktskapstest endast grundat pA mtDNA. De uppvisade
samma resultat som Lister et al. (2005); att jattehjorten 1ag fylogenetiskt narmast dovhjorten.
De forklarade Kuehns et al. (2005) resultat med kontaminering av prover alternativt felaktig
identifiering av ben. Att slaktskapet mellan kronhjort och jattehjort var sa nara som Kuehn et
al. (2005) foreslog verkar enligt Hughes et al. (2006) osannolikt.

Lister et al. (2005) foreslar att slaktet Dama egentligen &r en nu levande medlem av
underfamiljen jattehjortar (Megacerines pa engelska). Detta forkastas dock av Vislobokova
(2012) med argumentet att bada de nu levande arterna av Dama (D. dama och D.
mesopotamica) saknar sa kallad pachtyostos (fortjockning av ben) i underkaken, nagot som &r
karakteristiskt for medlemmar av underfamiljen jattehjortar (Megacerines).

Positiv allometri hos hjortdjur

Gould (1974) beskrev i en omfattande studie allometriska samband hos hjortdjur med
avseende pa hornstorlek. Genom att utga fran maximal axellangd och hornstorlek for 19 nu
levande hjortdjur satte han upp en ekvation for det allometriska sambandet:

hornlingd = 00639 - acelhsjd™™
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Figur 2. Fylogenetiskt trad dver idag levande hjortarter och slékten plus den utddda jattehjorten. Hjortdjuren
(Cervidae) bildar en systergrupp med bland annat myskhjortar (Moschidae) och delas in i (I) Gamla varldens
hjortar, (1) muntjaker och (111) Nya vérldens hjortar. Omritad efter data fran Pitra et al. (2004) (levande
hjortdjur) och komplementerat med data frdn Hughes et al. (2006) (position for jattehjort) samt Vislobokova
(2012) (skuggbild av jattehjort).



Vidare undersokte han om detta galler for jattehjort och fann att ja, det gor det (jattehjortens
horn ligger nagot dver forvantat, men inte signifikant). Han visade att det allometriska
sambandet mellan axelhdjd och hornbredd &r starkt positivt, och att jattehjorten har férvantad
hornstorlek for sin axelhdjd. Han visade ocksa att dovhjorten har storre och dlgen (Alces
alces) mindre horn an forvantat (den nagot storre nordamerikanska dlgen har ocksa nagot
storre horn).

Varfor dog jattehjorten ut?

Aven om jattehjortens horn inte var storre an forvantat var de anda stérre an hos nagot
levande hjortdjur (Gould 1974). Ar det tankbart att hornen var inblandade i hjortens
utddende, antingen direkt eller indirekt?

Drunkning pa grund av klumpiga horn?

Barnosky (1985) studerade den irlandska populationen av jéttehjort fran Ballybetagh for att ta
reda pa om det fanns vetenskapliga belagg for att hanar av denna population drunknat genom
att ga igenom istackta sjoar eller fastna i mossen. Han borjade med att rada upp ett antal
kriterier som behovde vara uppfyllda for att kunna dra ovanstaende slutstats: (1)
Overrepresentation av hanar, (2) relativt stora horn, (3) valbevarade skelett, (4) lagringar
djupare &n 1 m av seg lera, (5) upprord botten av trampande och (6) djupare vatten an hdjden
pa en jattehjort, minst 2,2 m. Den enda punkten han kunde bekrafta var (1), samtliga fynd var
av hanar. Detta berodde inte pa att de som jobbade med utgravningen endast var intresserade
av hanar, utan han menar att de kunde sarskilja och var intresserade av bada kénen. Sa varfor
hittade de bara hanar? Barnosky (1985) forklarar detta genom observationer av levande
hjortdjur. Pa grund av skillnader i fodobehov ar hanar och honor hos Alces, Cervus och Dama
separerade under majoriteten av aret, och han menar att hanar féredrog det skyddade
laglandet vid mossen i Ballybetagh under vintern. Majoriteten av dessa exemplar var
dessutom unga, undernarda och hade mindre horn &n forvantat av deras skallstorlek.
Individerna som dog i Ballybetagh var formodligen sdmre anpassade och klarade inte vintern
enligt Barnosky (1985). Hur som helst hittades inga belagg for att de skulle ha détt av att
drunkna pa grund av hornen (Barnosky 1985).

En annan teori &r att hornen skulle vara i vagen da stepp-tundran togs 6ver av skog (Gould
1974). Aven detta forkastas av Barnosky (1986) eftersom skogarna pa Irland drog sig tillbaka
vid den tid da jattehjorten dog ut.

Tva idag ledande teorier om varfor stora daggdjur (inklusive jattehjorten) dog ut i slutet av
den pleistocena epoken bygger pa klimatforandringar som skulle kunna ha medfort drastiska
habitatforandringar, eller genom 6verjakt av ménniskan (Koch och Barnosky 2006).

Klimatférandringar i évergdngen mellan den pleistocena och holocena epoken

Slutet av den pleistocena epoken karakteriserades av ett flertal fluktuationer i global
temperatur (fig. 3) (Nationalencyklopedin 2014a). Det som populart kallas "istiden” syftar pa
Weichselnedisningen (aven kand som bland annat Wiirm), c:a 110 000 — 10 000 ar sedan. Den
senaste maximala nedisningen (LGM, for last glacial maximum) intr&ffade for c:a 22 000 —
19 000 ar sedan (Yokoyama et al. 2000). Sedan dess har det gradvis blivit varmare, d&ven om
slutet av Weichselnedisningen kantades av en interstadial (Allerad, 13 700 — 12 950 ar sedan)
samt en stadial (Yngre Dryas, 12 950 — 11 450 ar sedan) (stadial betyder ett kallare och
interstadial ett varmare intervall under en istid) (Nationalencyklopedin 2014b, 2014c). Under
Yngre Dryas dog de flesta europeiska populationer av jattehjort ut (Barnosky 1986, Aaris-



Sgrensen och Liljegren 2004, Lister och Stuart 2008). Varfor dog jattehjorten ut efter LGM da
klimatforhallandena verkade bli battre?

- Aldre pleistocen .I_* _I_

em | Jip| A | YD
22,0 19,0 13,7 13,0 11,5 7,7
|
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=
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Figur 3. Tidslinje 6ver slutet av Weichselnedisningen, med évergéngen fréan den pleistocena till den holocena
epoken. Siffror anger ungefarligt tusental ar sedan. Skuggade tider avser stadialer. Tidpunkterna for utdéendet av
europeiska populationer av jattehjort (*) samt det globala utdéendet (1) &r markerade. LGM betyder den senaste
maximala nedisningen (last glacial maximum), AD star for Aldre Dryas, A for Allerad och YD for Yngre Dryas.
Data hamtad fran Yokoyama et al. (2000) (LGM), Nationalencyklopedin (2014b, 2014c) (AD-A-YD) och Stuart
et al. (2004) (tidpunkter for utddenden).

Hur den irlandska populationen av jattehjort paverkades under denna tid studerades av
Barnosky (1986). Majoriteten av irlandska kvarlevor av jattehjort har daterats till slutet av
Allergdsinterstadialen, med de sista exemplaren pa gransen mellan Allergd och den betydligt
kallare Yngre Dryas (Barnosky 1986). Detta var tidigare &n de forsta ménniskorna kom till
Irland for c:a 9 000 — 10 000 ar sedan (Nationalencyklopedin 2014d). Alltsa kan inte
manniskor haft nagonting att géra med utdéendet av jattehjorten pa Irland. Barnosky (1986)
anser istallet att forandringar i vegetation som foljd av kldvagen i Yngre Dryas ar ansvariga.
Jattehjorten skulle ha paverkats kraftigt negativt av den forkortade tillvaxtperioden och
forandrade sammanséttningen av vegetation (fran gras och buskar till stérre andel sma orter)
som Yngre Dryas innebar (Barnosky 1986). For att kunna uppratthalla stor kroppsvolym,
stora horn och dessutom bygga upp ett fettlager infor vintern kravs stora mangder energi,
vilka inte var tillgdngliga under Yngre Dryas (Barnosky 1986, Moen et al. 1999).

En modell for lokala utdéenden pa grund av 6kad utbredning av inlandsis, temporara
begransningar till lokala refugier och atererévring av tidigare habitat da isen sedan drog sig
tillbaka sattes upp av Geist (1971). Eftersom utbredningen av inlandsisen under den
pleistocena epoken varierade gjorde dven utbredningsomradena for samtida flora och fauna
detta. Geist (1971), som studerade hjortdjur och visent, foreslog att populationer av dessa djur
sokte sig till refugier med lindrigare forhallanden under temporéra glaciala maxima. Det
hardare klimatet pa nordligare breddgrader under dessa tider utrotade de populationer som
levde dar och pé sé vis gick aven mycket av den genetiska variationen som var anpassad till
ett kallare klimat forlorad (Lister och Stuart 2008). Nar sedan inlandsisen drog sig tillbaka
aterinvandrade dessa arter fran tillflyktsorterna. Geist (1971) foreslar detta som anledning till
de variationer i hornstruktur som vést- och dsteuropeiska populationer av kronhjort uppvisar.

Stuart et al. (2004) visar 6vertygande hur europeiska fynd av jéttehjort och ullharig mammut
(Mammuthus primigenius) sammanfaller med forandringar i vegetation éver LGM.
Utbredningsomradet for jattehjort fore LGM stréackte sig dver hela Mellaneuropa fran Irland
till Uralbergen, med sydlig grans i norra Italien och Ungern och nordlig gréans i Danmark
(Stuart et al. 2004). Under LGM forskots detta omrade till dstra Europa; inga exemplar fran
Visteuropa har hittats fran LGM (Stuart et al. 2004). En intressant aspekt ar att inga fynd har
gjorts heller fran medelhavsomradet under LGM, trots att vaxtlighetsférhallandena dar bor ha
varit gynnsamma (Stuart et al. 2004). Efter LGM ateretablerade sig jattehjorten i vastra



Europa dér den sedan levde till Yngre Dryas (Stuart et al. 2004). Det yngsta dokumenterade
exemplaret av jattehjort hittades i Uralbergen, vastra Sibirien, och ar daterat till att vara c:a
7700 kalenderar gammalt (Stuart et al. 2004, Lister och Stuart 2008), alltsa langt in i den
holocena epoken.

Energibehov for utveckling av horn och en Idpningsanpassad livsstil

Aven om jattehjortens horn inte var allometriskt 6verdrivna (Gould 1974) sé foljer inte
naringsbehovet for att utveckla dylika horn samma skala, argumenterar Moen et al. (1999).
Genom att anvanda en simuleringsmodell for energi- och mineralmetabolism grundat pa nu
levande hjortarter kunde Moen et al. (1999) uppskatta naringsbehov for horntillvaxt hos
jattehjort och dagens élg, som till kroppstorlek liknar jattehjort men har betydligt mindre
horn. De kunde visa att jattehjorten inte kunde bygga upp horn pa 40 kg under férhallanden
likt de som radde under Yngre Dryas eftersom tillvaxtsasongen for nddvandiga véxter var for
kort. Algen & andra sidan klarade fortfarande att bygga upp sina mindre horn utifran
modellen. Om jattehjorten tilldelade energi och mineraler till horn istéllet for skelett och
kroppsmassa skulle kroppsstorleken minskats och skelettet skulle ha drabbats av osteoporos
(benskorhet) (Moen et al. 1999). Bada dessa tillstand skulle innebéra reducerad fitness for
drabbade individer, eftersom sexuell selektion gynnar stor kropps- och hornstorlek medan
naturligt urval skulle gynna mindre horn och kroppsstorlek (Moen et al. 1999). Oférmaga att
balansera dessa selektionstryck skulle kunna innebéra att arten dog ut, menar Moen et al.
(1999).

Som svar pa detta publicerade O'Driscoll Worman och Kimbrell (2009) en studie som istallet
angav honornas energibehov for reproduktion som en mojlig faktor till jattehjortens utdéende.
Publikationen inleds med motargument for teorin om utdéende pa grund av hornens
energibehov (Moen et al. 1999). O'Driscoll Worman och Kimbrell (2009) menar att
hornstorleken ar kraftigt variabel inom hjortpopulationer, sa att &ven om massiva horn hade
inneburit en for tidig grav pa grund av ett energimassigt handikapp for vissa individer skulle
det alltid funnits andra individer med mindre horn pa tur i parningshierarkin. Goulds (1974)
undersokta exemplar uppvisade stor variation i hornstorlek, nagot som sannolikt har en
atminstone delvis genetisk bakgrund (O'Driscoll Worman och Kimbrell 2009). Ett annat
motargument &r att eftersom yngre individer utvecklade mindre horn &n individer i sin basta
alder (Gould 1974, Aaris-Sgrensen och Liljegren 2004) skulle det ha funnits kvar yngre hanar
aven om aldre hanar med storre horn dog (O'Driscoll Worman och Kimbrell 2009). Ett
uppenbart motargument mot att hornen skulle vara inblandade pa nagot sétt i jattehjortens
utdoende &r att den dog ut i en tid da majoriteten av daggdjursarter 6ver 200 kg, som alla
utom jattehjorten saknade horn pa 40 kg, dog ut i Europa (O'Driscoll Worman och Kimbrell
2009).

Istallet foreslar O'Driscoll Worman och Kimbrell (2009) ett scenario dar honorna var den
avgorande faktorn. Geist (1991) visade att jattehjorten var bland de bast anpassade av
hjortarterna till Iang och snabb 16pning, ndgot som senare ocksa har starkts (Vislobokova
2012). For ett djur som &r anpassat till en 16pningsinvolverad livsstil, argumenterar Geist
(1991), &r det viktigt med stora, valutvecklade nyfodda for att de i ett tidigt stadium ska
kunna folja resten av hjorden i sprang fran predatorer. Detta betyder att honor av jattehjort
behdvde rikligt med ndringsrikt foder under och efter dréktigheten for att producera
livskraftig avkomma och forse denna med naringsrik mjolk (O'Driscoll Worman och Kimbrell
2009).

O'Driscoll Worman och Kimbrell (2009) testar detta scenario med en matematisk modell. De



gor antagandet att médngden avkomma en jattehjortshona producerade under sin livstid var
beroende pa langden pa véxtlighetens tillvaxtsasong. Under forhallanden likt de som radde i
Allergdsinterstadialen gav deras modell ett maximum pa 22 avkommor per hona, jamfort med
Yngre Dryas-forhallanden da det 1ag pa 11 stycken. Vid jamforelse med vapiti (Cervus
canadensis) uppvisades ingen skillnad i antal avkomma per hona mellan de tva
klimatférhallandena. Modellen skilde arterna &t genom att vapiti hade mindre kroppsmassa
och lagre energibehov for att kunna reproducera sig. Detta pekar mot att honornas
energibehov for reproduktion kan ha haft en avgorande effekt pa utdoendet av jattehjort
(O'Driscoll Worman och Kimbrell 2009).

Blev jattehjorten ett offer for mansklig framfart?

Ett under det senaste arhundradet kontroversiellt forskningsomrade ar manniskans roll i
utddendet av medlemmar av den pleistocena megafaunan, en diskussion som fortséatter &n
idag (Koch och Barnosky 2006). Foresprakare for att manniskan var ansvarig har namnt
overjakt (overkill pa engelska) som en av huvudorsakerna (Koch och Barnosky 2006). Andra
argumenterar for habitatfragmentering eller forstorelse genom brander eller brukning av mark
(Koch och Barnosky 2006). Konkurrens, smittospridning eller predation fran domesticerade
arter (exempelvis Kkatt, hund, boskap) har ocksa ibland foreslagits som bidragande
anledningar till utdéenden (Koch och Barnosky 2006). Eftersom den sista kanda populationen
av jattehjort dog ut medan manniskan &nnu var i jagar-samlarstadiet &r framfor allt 6verjakt
relevant som anledning till utdéendet (Stuart et al. 2004).

Ett huvudargument som har anvénts for att involvera manniskan i jattehjortens utdéende,
tillsammans med utdéendet av manga andra stora pleistocena daggdjur, ar att de aldrig
lyckades ateretablera sig fran glaciala refugier efter att inlandsisen hade dragit sig tillbaka
(fig. 4) (Stuart et al. 2004). Under LGM hade méanniskan annu inte brett ut sig i norra Europa,
varfor Stuart et al. (2004) menar att jattehjorten inte hade nagra hinder for att ateretablera sig
da isfronten drog sig norrut. Efter Yngre Dryas, a andra sidan, hade manniskan spritt sig
norrut éver Eurasien vilket kunde ha lett till begransningar i tillgangliga omraden for
jattehjorten (Stuart et al. 2004).

Detta kan man jamfora med den ullhariga mammutens 6de. Martin och Stuart (1995) beskrev
hur utddendet i Nordamerika var tidsmassigt tatt sammanlénkat med uppfinnandet av
avancerade spjutspetsar. Vidare sammanfoll det definitiva utdéendet av ullhdarig mammut pa
Wrangels 0 i ishavet utanfor Sibiriens nordostra kust med den manskliga koloniseringen av
on (Martin och Stuart 1995). Aven om det inte kunnat bevisas att Gverjakt var den enda
anledningen till utdéendena av jattehjort och ullharig mammut sa finns det belagg for att bada
arterna jagades av manniskan (Pushkina och Raia 2008).

Stuart et al. (2004) visade att jattehjorten hade sin sista fristad i Uralbergen, dar den dog ut
for c:a 7700 ar sedan. Detta var langt in i den holocena epoken, och klimatférandringarna
efter den senaste istiden var lange sedan forbi (Stuart et al. 2004). Anda kunde inte
jattehjorten aterhamta sig. Forklaringen ligger férmodligen i att torr stepp bredde ut sig i
vastra Sibirien, samtidigt som manniskopopulationer blev allt tatare (Stuart et al. 2004).
Vislobokova (2012) beskriver de sista populationerna av jattehjorten som sma och spridda
som neolitiska jagare tids nog kunde avsluta.
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Figur 4. Fyndplatser av jattehjort (cirklar) och ménskliga boséttningar (punkter) (a) fére LGM (40 000 — 22 000
ar sedan), (b) under LGM (22 000 — 19 000 ar sedan) och (c) efter LGM (19 000 — 13 000 ar sedan). Skuggade
omraden var tackta med inlandsis, och samtida kustlinjer 4r markerade. Notera avsaknaden av jattehjort i
Mellaneuropa efter LGM dé& manniskans populationdensitet ¢kat. Omritad efter Bocquet-Appel et al. (2005)
kompletterad med data fran Stuart et al. (2004) (fyndplatser av jéttehjort).
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Diskussion

Det verkar osannolikt att jattehjortens horn skulle ha varit inblandade i dess utdéende. Hornen
var inte storre an forvantat utifran artens kroppsstorlek (Gould 1974). Det finns heller inga
beldgg for att hornen skulle orsakat att individer drunknade eller fastnade i trad (Barnosky
1985, 1986). Dessutom har hanar mycket mindre paverkan pa populationsstorleken hos
polygyna arter an honor har (O'Driscoll Worman och Kimbrell 2009). Aven om de hanar som
har storst horn skulle do sa spelar det ingen roll eftersom individer med mindre horn da
istallet far chansen att para sig. For att hela populationer ska do ut kravs en extremt hdg grad
av hanlig mortalitet, ndgot som verkar osannolikt pa grund av den stora polymorfism som
hornstorlek uppvisar (O'Driscoll Worman och Kimbrell 2009). Slutet av den pleistocena
epoken kantades dessutom av ett antal utdéenden av andra stora daggdjur. Forutom
jattehjorten sa forsvann bland andra dven ullharig mammut, ullharig noshérning (Coelodonta
antiquitatis), grottbjorn (Ursus spelaeus), grottlejon (Panthera leo spelaea) och ett antal
héstarter (Equus sp.) fran Europa under namnd tid (Pushkina och Raia 2008). Detta tyder pa
att utddendena snarare var kopplade till kroppsstorlek eller lang generationstid (Koch och
Barnosky 2006).

Istallet verkar jéttehjorten ha dott ut pa grund av mansklig dverjakt kombinerat med kraftigt
forminskat utbredningsomrade som en foljd av klimatforandringar. Vid de ogynnsamma
forhallandena under LGM tvingades jéttehjorten dsterut (Stuart et al. 2004). Under samma tid
verkade forhallandena kring Medelhavet vara gynnsamma, men jéttehjorten var aldrig
utbredd dér under LGM (Stuart et al. 2004). Det var daremot manniskan, vilket skulle kunna
betyda att 6verjakt var en av orsakerna till att jattehjorten inte kunde etablera sig i Sydeuropa
under denna tid (Stuart et al. 2004). Istéllet drog sig hjorten osterut till glaciala refugier i
nordvastra Asien (Stuart et al. 2004). Né&r sedan isfronten drog sig tillbaka norrut kunde
jattehjorten aterigen etablera sig i vastra Europa (Stuart et al. 2004). Manniskan var da ocksa
narvarande, men inte med tillrackligt hog populationsdensitet for att kunna halla jattehjorten
borta (Stuart et al. 2004).

Den stranga kolden under Yngre Dryas tvingade aterigen populationer att soka sig séder- och
osterut (Stuart et al. 2004). Da koldperioden tog slut, i borjan av den holocena epoken, hade
manniskan brett ut sig éver Europa (Bocquet-Appel et al. 2005), vilket formodligen satte
stopp for en atererdvring av dessa territorier (Stuart et al. 2004). Det definitiva utdoendet av
arten skedde i Uralbergen for 7 700 ar sedan (Stuart et al. 2004). Denna sista population var
formodligen liten och undantrangd, sa hart paverkad av mansklig predation att den aldrig
lyckades aterhamta sig (Stuart et al. 2004, Vislobokova 2012).

Jattehjorten var dessutom anpassad till ett relativt 6ppet landskap, med grés, buskar och trad
som huvudsakliga fodokéllor (Vislobokova 2012). I borjan av den holocena epoken ersattes
denna typ av habitat gradvis av 1évskog i Mellaneuropa och barrskogstaiga i norra Eurasien
(Vislobokova 2012). Detta skulle ha kunnat gynna arter med béttre anpassningar till dessa
typer av ekosystem. | Mellaneuropa frodades kronhjort och i norra Eurasien &lg, och det ar
tankbart att dessa arter konkurrerade ut jattehjorten i sina respektive habitat (Vislobokova
2012).

Dessa faktorer tillsammans resulterade sannolikt i jattehjortens utddende, vilket bor utgora

tillrackliga beldgg for att effektivt skingra den populdra uppfattningen att de massiva,
magnifika hornen skulle ha varit involverade.
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Fylogenetiska aspekter

Vilken art som &r jattehjortens narmaste levande sléakting star i dagslaget mellan tva
kandidater: dovhjort och kronhjort. Aven om det &nnu inte ar helt klarlagt vilken av dessa
som ar narmast jattehjorten sa verkar det mest sannolikt att det &r dovhjorten, utifran
molekyléra fylogenetiska studier (Hughes et al. 2006).

Kunskap om jattehjortens fylogeni skulle kunna hjalpa till att forklara artens utdéende. Den
levande art som ligger narmast jattehjorten bor ha liknande anpassningar med avseende pa till
exempel metabolism (koldtalighet) och skygghet (férmaga att undkomma predatorer). Detta
bor reflekteras i artens ursprungliga utbredningsomrade.

Kronhjorten &r idag utbredd 6ver norra Eurasien med ett flertal underarter
(Nationalencyklopedin 2014e). Narstaende arter sasom sika och vapiti forekommer i dstra
Asien och Nordamerika pa samma breddgrader. Sommer et al. (2008) foreslar att kronhjorten
har bred tolerans for olika typer av habitat utifran fyndplatser fran den pleistocena epoken.
Kronhjortens slakte (Cervus) ar framgangsrikt, dven i omraden med hog mansklig
populationstathet. Den ar dessutom kéand som skygg och svarjagad (Nationalencyklopedin
2014e).

Dovhjorten ar en av de mest utbredda hjortarterna idag, vilket emellertid beror pa méansklig
introduktion av arten i nya omraden. Dovhjortens postglaciala utbredningsomrade var
begransat till mellandstern (Nationalencyklopedin 2014f). Ménniskan spridde hjorten dver
Vésteuropa, och pa senare tid till Nord- och Sydamerika, Australien med mera.

Eftersom dovhjortens utbredningsomrade innan manniskan inférde den i nya omraden var
mycket mindre &n kronhjortens verkar den ha sdmre tolerans for olika habitat. Om dovhjorten
ar jattehjortens narmaste levande slakting ar det tankbart att jattehjorten skulle ha haft sémre
habitatstolerans &n om den varit ndrmare slakt med kronhjorten. Detta skulle kunna hjélpa till
att forklara jattehjortens plétsliga forsvinnande i bérjan av den holocena epoken.

Ekologiska aspekter

Att studera varfor arter dor ut kan ge viktiga inblickar i vilka hot som levande arter star infor.
Om malet &r bevarande av den artrikedom vi har idag sa ar det av grundlaggande betydelse att
forsta sig pa vilka faktorer som leder till att arter dor ut.

En 6verlevande art som pa manga satt ar lik jattehjorten ar dagens saigaantilop (Saiga
tatarica), dven om de inte ar ndra slakt med varandra. Bada arterna var anpassade till ett
halvoppet landskap (om &n saigans idag ar bade 6ppnare och torrare), var polygyna och
harembildande (Gould 1974, Milner-Gullard et al. 1995, 2003, Vislobokova 2012). Bade
jattehjorten och saigan var vida spridda i Eurasien under den pleistocena epoken, men
minskade kraftigt i omfang vid 6vergangen till holocen (Stuart et al. 2004, Campos et al.
2010). Saigan har idag en liten genetisk variation relativt fossila fynd av arten, vilket skulle
kunna forklaras med en forandring i populationsstruktur mellan 40 000 och 10 000 ar sedan
genom en av tva modeller (Campos et al. 2010). Antingen skulle orsaken varit en uppdelning
av den mellanasiatiska huvudpopulationen i tva mindre populationer foljt av utdéendet av den
ena, eller en populationsflaskhals som dodade en stor del av huvudpopulationen (Campos et
al. 2010). Oavsett vilken av dessa modeller som &dr narmast verkligheten sa verkar det
sannolikt att férsvinnandet av stepp-tundran orsakade en begrénsning av saigans
distributionsomrade vilket darmed ledde till begréansningen av den genetiska variationen
(Campos et al. 2010). Detta paminner en del om jattehjortens 6de. Att saigaantilopen
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overlevde, om &n med drastiskt begransat utbredningsomrade, skulle kunna bero pa dess
mindre kroppsstorlek, korta generationstid (Milner-Gullard et al. 2003), hoga fekunditet eller
tidiga honliga kénsmognad (Currant 1987), eller en kombination av dessa faktorer. De senaste
20 aren har varit katastrofala for arten, och det star klart att omfattande bevarandeatgérder
maste vidtas for att den ska kunna ha en chans i framtiden (Milner-Gullard et al. 2003).

Genom att blicka tillbaka till utdéendena i den sena pleistocena epoken kan vi lara oss de
konsekvenser som klimatforandringar kombinerat med manskliga aktiviteter kan ha pa
biologisk mangfald. De férodande effekter som Gverexploatering, habitatforstorelse och
antropogent inducerade klimatforandringar har for jordens artrikedom dar idag tydligare an
nagonsin.

Tack
Tack till Johanna Hiltunen for omslagsillustrationen, samt till Martin Rosén, Benjamin
Pettersson och min handledare Anders Odeen for vardefulla kommentarer pa texten.
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