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Sammandrag

Arktiska och alpina ekosystems sammansattning styrs i hog grad av cyklisk
populationsdynamik hos flera av de daggdjur som ingar. Limmelpopulationerna
uppvisar starkast fluktuationer av dessa. Laimlarnas abundans inducerar cyklicitet hos
flera rovdjur och rovfaglar dé flera av dessa ér direkt beroende av ldmlar som
bytesdjur. I Fennoskandien é&r fjéllimmelcyklerna ungefar fyra ar och under toppéren
okar fjéllekosystemets biomassa och mangfald markant. Under de senaste
decennierna har flera fjéllimmeltoppar uteblivit vilket paverkar flera predatorer. Aven
vixtsammanséttningen forédndras som en f6ljd av fordndrat betningstryck fran
fjallammel.

Det dr inte faststéllt vad som orsakar cyklicitet hos lammelpopulationer virlden over,
men fenomenet &r likartat i alla cirkumpoldra omraden. De teorier som framst
diskuteras ir att predationstryck eller 6verbetning av ldmlar orsakar cykliciteten.
Dessa faktorer skulle kunna inducera en plotslig krasch i lammelpopulationerna och
hélla dem nere under nagra &r. Nér predatorpopulationerna minskar till f6ljd av farre
bytesdjur, eller nir véxtligheten aterhdmtat sig, kan ldmlarna véixa mot en ny topp.
Vixttoxiner och sociala interaktioner kan potentiellt ocksé spela en roll. Isbildning
ndrmast marken, vilket hindrar ldmlarna att hitta bete under vintern, dr en mojlig
forklaring till att limmelcyklerna minskat med det varmare klimatet. Att forsta vad
som orsakar cyklicitet hos fjéllammel skulle underlétta bevarandearbetet av flera
rovdjur och rovfiglar i Fennoskandien och ge en djupare insikt och forstaelse for hur
arktiska ekosystem pédverkas av klimatforandringarna.

Inledning

Cyklicitet hos arktiska gnagare dr ett fenomen som har fascinerat mianniskor och
forskare under lang tid. Arkebiskop Olaus Magnus i Uppsala noterade redan under
mitten av 1500-talet stora forekomster av lamlar ungefér vart tredje ar. Redan da
antog han att predation fran vesslor och hermeliner bidrog till att skapa cykliciteten,
vilket dr en teori som diskuteras &n i dag. Manga myter har uppstatt kring ldmlarnas
vandringar och explosionsartade populationstillvdxter. Linné var exempelvis den
forste som forkastade idén om att ldmlar regnar fran himlen (Stenseth & Ims 1993a).
En annan langlivad myt ér att solflickar driver gnagarcyklerna (Elton 1924). An i dag
finns ingen konsensus om vad som orsakar kraftiga fluktuationer i
gnagarpopulationer, men nu diskuteras fridmst predation, herbivori och sociala
interaktioner som mgjliga orsaker (Krebs 2011).

Cyklicitet finns hos méinga déggdjursarter i olika delar av vdrlden, men dr som
starkast och mest patagligt i nordliga ekosystem. I norr varierar flera arters
populationstdthet cykliskt och detta paverkar ekosystemens sammanséttning i storre
utstrackning dn pa sydligare breddgrader. Under vissa ar ér det gott om djur i
fjéllvarlden och under andra ar till synes tomt. Skillnader i biomassa mellan den laga



fasen och toppér dr som storst hos fjallimmeln och detta paverkar dven andra arters
abundans (Ims & Fuglei 2005).

Hir redovisas och diskuteras vilka faktorer som kan paverka cyklicitet hos den enda
fennoskandiska tundraldmmelarten, fjallammel (Lemmus lemmus). Teorierna kommer
delvis redovisas med studier pa andra arktiska gnagare som grund, eftersom cyklicitet
som fenomen &r likartat bland alla arktiska gnagare. Cyklicitet kan ocksé
synkroniseras interspecifikt om det finns flera arter i samma omréde, vilket tyder pé
att de bakomliggande processerna ér liknande for flera gnagararter (Stenseth & Ims
1993b). Cyklernas toppar dr viktiga for manga av fjéllens och tundrans rovdjur dé de
ar specialiserade pd att utnyttja aren av overflod (Gilg et al. 2009). Detta gynnar
ocksa faglar eftersom flera rovdjur byter frén att plundra fagelbon till att jaga ldmlar
under toppéren (Ims et al. 2013). Aven viixtsammansittningen formas till stor del av
fjallamlarnas bete (Virtanen et al. 1997). Lamlarnas cykler ger kaskadeffekter pa hela
ekosystem som pédverkar vixter och inducerar cyklicitet hos flera andra djur (Elton
1924, Ims et al. 2013).

Pa senare tid har cykliciteten minskat eller forsvunnit i vissa omraden vilket kan vara
en effekt av ett varmare klimat (Kausrud et al. 2008). Detta paverkar bade
fjallaimmelns och fjdlltundrans ekologi. For att kunna bedriva ett effektivt
bevarandearbete av hotade rovdjur och unika ekosystem pa den alpina och arktiska
tundran krévs kunskaper om vad som styr populationsdynamiken hos en av dessa
omrédens viktigaste nyckelarter; fjdllimmeln.

Fjallammelns ekologi

Fjallammeln finns pa alpin- och arktisk tundra i Fennoskandien (Sverige, Norge,
Finland, Karelen och Kolahalvon). Fjillimmelns péls ar svart, gul och brun (Figur 1)
och varierar med alder och mellan individer (Stenseth & Ims 1993c). Under vintern
lever fjallammeln under snon dér den graver tunnlar och bohalor. Tunnlarnas viggar
tacks av grés vilket antagligen ger isolering och de olika halorna har olika
anvindningsomriden. Vissa delar anvinds for att lagra mat samt dta och andra for att
foda ungar. Sérskilda utrymmen tjanar som latrin (Knaust 2014). Fjéllimmeln
foredrar omrdden med mycket sno pé vintern, men under sommaren flyttar de till
vatmarker dér de nistan dr semiakvatiska. Under hosten kan de flytta langa distanser,
upp till 200 km, speciellt under &r nir populationstitheten dr hog. Ungefér vart
trettionde dr lyckas vissa individer sprida sig ner i barrskogen dir de etablerar nya
populationer, men dessa dor s& sminingom ofta ut. Dessa ”1ammeltdg” &r ett unikt
beteende hos fjéllammel da sadana forflyttningar inte forekommer hos ndgon annan
lammelart (Hentonen & Kaikusalo 1993).



Figur 1. Fjillimmel i vatmarkshabitat. Samtliga ldmmelarter har kompakt kropp, éronen gomda inne i
pdlsen och kort svans. Pélsfdrgen skiftar mellan arterna. Fjdllimmeln dr svart, gul och brun medan
andra ldmmelarter dr mer enfirgade i brunt och gratt. Foto: Tor Hansson Frank.

Gemensamt hos alla limmelarter &r att populationstétheten foljer regelbundna cykler.
Gnagarcyklerna karakteriseras av ett toppar da populationerna dr stora, samt en 1ag fas
dé det dr ont om ldmlar (Figur 2). Populationernas storlekar &r svéra att uppskatta,
men kan vara mellan 25 till 200 ganger storre under ett toppar jamfort med den laga
fasen. Det finns rapporter som anger upp till 1000 ganger storre populationer (Krebs
1993). Den laga fasens ldngd varierar, men den dr minst tva r. Nagon ging under
topparet kraschar limmelpopulationen och antalet lamlar minskar drastiskt. Detta dr
den period i limmelcykeln da populationstitheten férdndras som snabbast, men nir
det sker och hur kraftig kraschen dr varierar. Nedgangen kan dga rum under vintern
men dven under sommaren nér ldmlarna parar sig som mest (Stenseth & Ims 1993b).
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Figur 2. Abundans av fjdllimmel i Jamtland mellan 1940-2015 i en sexgradig skala. 0 = krasch, 1 =
lag, 2 = uppgdng, 3 = ldg/lokal topp, 4 = topp, 5 = hog topp. Fjdllimmelcyklerna i Fennoskandien dr
cirka fyra ar men flera toppar har uteblivit eller minskat de senaste decennierna. Heldragen linje: Fritt
omritad fran Angerbjérn et al. (2001). Streckad linje: Anders Angerbjorn, muntligen.



Alla lammelarter &r vl anpassade for ett kallt klimat. Sldktena Lemmus och
Dicrostonyx kan reproducera sig under snon och de finns cirkumpolart i Arktis och
subarktis, men ocksé i bergsomraden i den norra tempererade zonen. Vissa arter, som
skogslammel (Myopus schistocolor), finns 1 barrskogen. Arter ur sliktet Dicrostonyx
samt andra Lemmus-arter dn fjéllimmel finns i Nordamerika, Gronland och Sibirien.
Det finns méinga likheter mellan arterna, men det finns alltid bara en art ur samma
slékte 1 ett visst omrade (Stenseth & Ims 1993c). Fjéallimmeln finns framst i den
subarktiska zonen samt mellan- och lagalpina zonen i Fennoskandien (Stenseth & Ims
1993c, Ims & Fuglei 2005).

I en studie gjord i Hessdalen i mellersta Norge fann man att fjdllimlar uppehaller sig i
myrar med mycket Orter och videsndr, men sprider sig dven till fjallhedar med mycket
lav under &r nir populationerna #r stora. Akersorkar (Microtus agrestis) férekommer i
samma habitat, men fodokonkurrensen mellan arterna dr lag. Fjillimlarna i studien at
mest monokotyledoner som starr, medan dkersorkar &t en stor andel dikotyledoner
(Saetnan et al. 2009). I en studie gjord i Finnmark i norra Norge visades istillet att
fjéllamlarnas diet varierade mellan olika habitat. Pa fjéllhedar dominerades dieten av
mossor och gris, frimst vanlig krustatel (Avenella flexuosa) som utgjorde ungefér en
tredjedel av frovéxterna i fodan. Vanlig krustétel forekom &ven i de undersokta
omréddena i mellersta Norge, men var inte ett lika vanligt fodoval. I Finnmark var
dieten i vdtmarkshabitaten mer varierad. Foljaktligen finns en regional skillnad i diet
hos fjéllimmel samt en skillnad i diet mellan olika habitat (Soininen et al. 2013a).

Lamlar har lag matsmaltningsformaga. Sléktet Dicrostonyx kan smélta ungefar 50
procent av den intagna fodan medan Lemmus klarar 30 procent. Ldmlar har d&ven en
hog amnesomsdttning och &r aktiva éret runt vilket gor att de behdver inta mycket
foda. Fjallammeln kan under en dag beta upp till atta ganger sin egen kroppsvikt (Ims
& Fuglei 2005). De kan ocksé reproducera sig snabbt. Fjallammelhonor blir
konsmogna strax efter att de slutar dia, vilket sker vid ungefér tva veckors élder. De dr
sedan fertila livet ut. Honorna &r dréktiga i ungefédr 20 dagar och sa fort de fott en
kull, som normalt bestar av fem till sju ungar, kan de para sig igen (Semb-Johansson
et al. 1993). Parningssidsongen stracker sig frdn mitten av vintern in pa hosten, vilket
gor att honorna hinner féda ménga kullar om forutsittningarna dr goda (Ims & Fuglei
2005). Det hoga intaget av foda samt den snabba populationstillvixten gor att
fjallimmeln orsakar ett hogt betestryck (Figur 3). Detta paverkar bade flora och fauna
i dess omgivning.

Léamlar paverkar vixtsammansittningen pa tundran

Betande ér viktigt for vixtbiodiversiteten i ett oproduktivt ekosystem som den
arktiska/alpina tundran och ldmlar kan paverka vaxtsammansattning markant, d&ven
under &r nér de ar fataliga. Virtanen et al. (1997) testade detta i finska Kilpisjérvi
genom att stangsla av omrdden under vintern for att hdlla lamlarna ute. De omraden
som skyddades mot betning av fjidllimlar hade ett tre ganger tjockare lager mossa och
totalt elva véxtarter. Betade omraden hade 19 vixtarter, vilket antagligen beror pé att
obetade mossor tar upp sé& mycket yta att de konkurrerar ut andra arter (Figur 3).
Lamlar paverkar och formar landskapet runt omkring dem i allra hogsta grad.

Den fordndrade vixtsammanséttningen till f61jd av fjdlldmlars bete gynnar andra
herbivorer. Fjdllamlar betar i omrdden med djup snd pa vintern vilka blir till snélegor
pa sommaren. Renar foredrar att beta vid snolegor eftersom véxterna dir ar yngre och



mer niringsrika (Ims ef al. 2007). Ldmlarnas vinterbetande minskar mangden mossa
vid dessa snolegor, vilket ger plats it vixter som renarna foredrar (Virtanen 2000). I
Skandinavien har ldmlarnas cyklicitet minskat och det har argumenterats att det beror
pa en for stor population tamren som konkurrerar ut lamlar och sorkar genom
overbete. Detta dr inte fallet, snarare tvirtom. Dér det finns mycket ren finns det ofta
mycket 1dmlar, trots att de betar samma marker (Ims ez al. 2007). Flera véxtarter och
herbivorer gynnas av en kraftig limmelpopulation, vilket flera rovdjursarter ocksa
gor.

Figur 3. Fjilldmlars bete orsakar ett hogt betestryck och minskar médngden mos.
andra vixtarter. Bilden reproducerad med tillstand frdan E.M. Soininen.
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Fjallimmelns predatorer

Fjéllravar (Vulpes lagopus) 1 tundrans inland lever huvudsakligen av ldmlar, och
dessa fjéllrdvspopulationer varierar cykliskt med ldammeltopparna (Elton 1924,
Angerbjorn et al. 1999, Elmhagen ef al. 2011). De foder bara ungar under limmelaren
och kullarna &r stora. Fjillravar som lever vid kusten och pa arktiska dar varierar inte
cykliskt med lammeltopparna eftersom de éter faglar och as av marina daggdjur under
ar med fa 1dmlar. Dessa kust- och 6levande fjéllrdvar far mindre kullar &n de i
inlandet, men foder istillet mer frekvent. Populationer av hermeliner (Mustela
erminea) och vesslor (Mustela nivalis) 1 arktiska och subarktiska omrdden varierar
ocksa cykliskt i takt med lamlarna. Vesslor och hermeliner ér tillrackligt sma och tar
sig in 1 ldmlarnas gangar vilket gor dem till effektiva predatorer (Ims & Fuglei 2005).

Det dr inte bara ddggdjur som jagar gnagare. Flera fagelarter har 1damlar som sin
stapelféda under sommarménaderna. Fjéllabb (Stercorarius longicaudus), kustlabb
(Stercorarius parasiticus) och bredstjartad labb (Stercorarius pomarinus) spenderar
vintrarna pd sydligare breddgrader men soker sig norrut under varen for att hiacka.
Fjélluggla (Bubo scandiacus) och jorduggla (Asio flammeus) forflyttar sig till
omraden med gnagartoppar och kan utebli helt under ar med fa 1dmlar. Fjillvrakar
(Buteo lagopus) dr ocksa beroende av gnagare for att lyckas med héckningen och kan
likt ugglorna utebli om tillgdngen pa gnagare ér liten (Ims & Fuglei 2005). Fjéllvrékar
har ofta en hogre andel 1dmlar &n sorkar i sin diet. Detta kan bero pa ldmlarnas
forsvarsstrategi. Till skillnad frdn sorkarna, som flyr nér de blir attackerade, forsoker
lamlarna skramma ivig rovdjuren. Fjdllimmelns pélsfarg (Figur 1) gor dessutom att
den syns bittre dn sorkar som dr mer enfargade i brunt och grétt. Fjallvrakar jagar pa
marker med fa buskar, dér dven fjalldmlarna uppehéller sig under sommarmanaderna.
Sorkar haller ofta till i marker med buskar och stenblock vilket ger ett béttre skydd.
Fjallamlarna dr ocksa storre och langsammare én sorkar vilket gor dem enklare att
fdnga (Hellstrom et al. 2014).



Under ldmmelar har dessa rovdjur gott om byte, vilket léttar predationstrycket pa
andra djur. Fagelbon plundras i mindre utstrackning under fjallimmelns toppéar
eftersom rovdjuren byter till att jaga ldmlar. Detta genererar dven cyklicitet hos flera
figelarter som hickar pa tundran. Aggplundrarna ir frimst krikfaglar, men likt
fjéllvréken foredrar de ldmlar eftersom ldmlarna ar ldngsamma och lattjagade (Ims et
al. 2013). I norra Sverige har jaktfalken (Falco rusticolus) det ocksa léttare under
lammel4r. Den ér specialiserad pa ripor (Lagopus spp.) och dter néstan ingenting
annat. Eftersom predationstrycket frdn andra rovdjur minskar pé ripor nér det ar gott
om fjdllammel finns mer tillgéngligt byte for jaktfalkarna (Nystrom et al. 2005).
Lamlar dr dirmed en nyckelart for flera rovdjur och rovfaglar, och lammeltopparna
ger en kaskadeffekt pd hela tundrans ekosystem.

Teorier kring cyklicitet hos arktiska gnagare

I Fennoskandien dr gnagarcyklerna ungefér fyra ar (Angerbjorn et al. 2001, Figur 2)
men under 1980- och 1990-talen uteblev stora toppar helt i den svenska fjdllkedjan.
Dessutom verkar trenden vara att cykliciteten minskar (Elmhagen et al. 2011). Detta
skulle kunna bero pé ett varmare klimat (Kausrud et al. 2008). Topparna hos den
skogslevande grasidingen (Myodes rufocanus) har ocksé minskat, men tros till storsta
del bero pé habitatforlust orsakat av intensivt skogsbruk (Magnusson et al. 2015).
Didremot uppvisar grasiding fortfarande regelbundna cykler (Turchin ez al. 2000).
Fenomenet dr komplext, och det finns @n s lange ingen konsensus over vilka faktorer
som styr populationsdynamiken hos arktiska gnagare (Krebs 2011).

En grundldggande forutsittning for att utreda vad som generar gnagarcyklerna ir att
forsta hur de trofiska kaskaderna regleras. Néringskedjor kan i huvudsak vara
organiserade pa tva sitt. Antingen kontrollerar rovdjuren méngden herbivorer genom
predation, eller sa kontrolleras herbivorerna av mingden bete. Bada systemen
paverkar bade vixtlighet och predatorer, fast frdn olika héll. Predation paverkar
vixtsammanséttningen eftersom ar med farre rovdjur resulterar i en hdgre andel
herbivorer. Vixtdtarna kan dé beta en storre del av vaxtligheten. Detta system kallas
top-down, det vill sdga att den trofiska kaskaden regleras uppifran och ner. Om betet
ar den begriansande faktorn finns det bara plats for ett begransat antal herbivorer. Da
regleras niringskedjan nerifrdn och upp. Detta kallas bottom-up. Under &r med lag
véxtlighet minskar antalet herbivorer, och i forlangningen ocksé antalet rovdjur
eftersom rovdjurens framgang &r direkt beroende av tillgdngen pé bytesdjur. Det har
lange debatterats hur niaringskedjorna pa tundran &r sammansatta och hur detta
paverkar lamlarnas cyklicitet (Ims & Fuglei 2005).

Det finns flera mojliga faktorer som skulle kunna inducera cyklicitet i
lammelpopulationerna. Predationstryck (top-down), betestillgdng (bottom-up) och
sociala interaktioner ar de tre huvudsakliga teorierna som diskuteras (Krebs 2011),
men abiotiska faktorer som klimat, vider och snddjup kan ocksa spela en stor roll
(Angerbjorn et al. 2001, Kausrud et al. 2008, Gilg et al. 2009). Nedan foljer en
redogorelse dver de mest vedertagna teorierna om vilka faktorer som orsakar 1amlars
cyklicitet, med huvudsaklig fokus pa fjallammel.

Predationstryck
Béde fjéllrdvens och vesslors (musteliders) cyklicitet foljer av ldmlars cyklicitet.
Fragan ar om lamlarnas cyklicitet i sin tur skapas av rovdjuren, det vill séga top-



down-kontroll. Bytesdjuren kan dka snabbt nir det finns fa rovdjur. Om rovdjuren ar
fataliga kan bytesdjuren 0ka dver systemets bérkraft eftersom bytestillvaxten inte
bromsas av rovdjuren. Nér det finns gott om bytesdjur dkar rovdjuren i antal vilket
hojer predationstrycket. Nér trycket blir tillrackligt starkt nar bytesdjurens
populationstillvixt en topp och minskar darefter. Predatorerna har ofta langre
generationstid dn bytesdjuren och ungarna fods inte med en gang. Detta medfor att
predatorernas tillvaxttopp forskjuts i forhéllande till bytesdjurens toppar. Det blir d&
ont om bytesdjur nir majoriteten av rovdjurens ungar fods och rovdjurstitheten ar hog
under bytesdjurens nedgangsfas. Resultatet blir att bytesdjurens nedgangsfas forlangs
eftersom det hoga antalet rovdjur haller den l4ga bytesdjurspopulationen nere.
Tillvaxtfasen kan inte borja forrdn predatorerna minskat i antal, vilket slutligen blir
resultatet av lag fodotillgdng och hog konkurrens (Ricklefs & Relyea 2014). Detta har
visats gilla till viss del for lodjur (Lynx canadiensis) och snoskohare (Lepus
americanus) i norra Kanada (Figur 4) och cykliciteten minskar inte hos sndskohare
trots stodutfodring (Elton & Nicholson 1942, Krebs et al. 1986). 90 procent av
dodsfallen hos sndskohararna beror pa predation (Hodges ef al. 2001).
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Figur 4. Populationsdynamik hos lodjur (streckad linje) och snéskohare (heldragen linje), Kluane
Lake, Yukon, Kanada. Lodjuren 6kar ndr tillgangen pd betesdjur (snoskoharar) okar. Pa grund av
forsenad respons i lodjurens tillvixt ndar lodjuren sin topp efter snoskohararna. Fritt omritad efter
Krebs (2010).

Aven om predation inte skulle vara den huvudsakliga begrinsande faktorn i
lammelcyklen kan den vara begransande i vissa faser. Indikationer pé detta har setts i
ett forsok pd halsbandslamlar (Dicrostonyx groenlandicus) i Kanada. Predatorer
stangdes ute med ett nit som téckte elva hektar mark. De ldimmelpopulationer som
skyddades frén predation minskade mindre &n kontrollerna, bade under topparna och i
nedgéngsfasen. Forfattarna drog slutsatsen att predatorer minskar antalet 1dmlar under
toppér, men att de frimst forlanger nedgangsperioden (Wilson ef a/ 1999). Reid et al.
(1995) fick likartat resultat i en liknande studie. Predation skulle déarfor kunna vara
den framsta orsaken till cyklicitet hos halsbandsldmlar (Ims & Fuglei 2005).

Det finns flera studier som pekar pd att ekosystem i arktiska Kanada kan var
kontrollerade genom top-down kaskader. Predatorer utgor ett starkt tryck pé
bytesdjuren och priméirproduktionen &r tillrdckligt hog for att det ska finnas ett
overskott av foda for herbivorer. Detta medfor att predatortitheten kan vara den
begriansande faktorn for [immeltoppar (Legagneux et al. 2012). Ett tillrackligt hogt
rovdjurstryck skulle alltsd kunna halla gnagartopparna nere, trots gnagarnas explosiva
reproduktion.



Therrien ef al. (2014) har visat att det kombinerade predationstrycket av flera arter av
rovfaglar mojligen kan hélla populationer av brun ldmmel (Lemmus trimucronatus)
och halsbandsldmmel nere. Rovfaglarna har till skillnad frdn rovdidggdjuren en
mycket storre mojlighet att forflytta sig till omraden dir lammeldensiteten &r hogre.
En kombination av lokala rovdaggdjur, framst fjdllrdv och hermelin, och rorliga
rovféglar skulle alltsa kunna var nog for att orsaka en krasch i en limmelpopulation
under sommarménaderna.

Det argumenteras att om ldmmelpopulationerna dr begriansade av tillgdng pd mat
borde nedgangen ske mellan vinter och tidig vér, da tillgdngen pa mat dr som lagst.
Om rovdjur dr begrinsande faktor borde nedgangen ske mellan sommar och vinter. P4
Bylot Island i norra Kanada sker nedgangen framst under sommarmanaderna, vilket
antagligen betyder att predation dr den huvudsakliga faktorn (Fauteux et al. 2015).
Uppgéngen beror pd hog fekunditet under varen nér snon ligger kvar eftersom
sndticket skyddar lamlarna mot rovdjur. I omradet véxer tillrdckligt mycket vide for
att fodotillgangen inte ska vara en begransande faktor d&ven under toppar (Fauteux et
al. 2015). Ménga studier frin arktiska Kanada pekar pé att ldmlarnas cyklicitet beror
pa rovdjurens populationstéthet.

Fragan ar om predation dr en viktig faktor nér det géller fjallimmel i Fennoskandien.
Fjéllravar specialiserar sig pd lamlar och kan mojligen péverka cykliciteten hos
fjallammel, 1 alla fall pd Kolahalvon (Angerbjorn et al. 1999), och mustelider verkar
kunna skapa cyklicitet hos fennoskandiska sorkar (Hanski et al. 2001). Fjillrdvarna ar
dock starkt utrotningshotade i Skandinavien (Angerbjorn et al. 2013) och for tillféllet
verkar det som att bottom-up-teorier dr den dominerande forklaringsmodellen for
Fennoskandien.

Tillgang pa bete

Teoretiskt skulle bottom-up-system kunna péverka lammelpopulationer pé tre olika
satt. Antingen dr véxterna cykliska, vilket gor att gnagarnas populationstéthet foljer
dessa cykler. Det finns dock inga studier som tyder pé detta. En andra mojlig faktor ér
att viaxternas kvalitet paverkas av herbivori, antingen genom att ndringsinnehallet
skiftar fran ar till ar, eller att vixternas forsvarssubstanser paverkar ldmlarna negativt.
Skillnader i fddomangd mellan olika &r 4r en tredje mojlighet (Ims & Fuglei 2005).
En fOrutséttning for att cyklicitet ska genereras ér att det finns en fordrdjning i
respons 1 beteskvaliteten. Initialt ska det finnas god tillgang pa foda som sedan tar
slut. Ddrefter maste det bli ”daliga ar” efter en topp. Om véxtligheten aterhdamtar sig
pa en gang paverkas inte mangden ldmlar frén ér till &r (Batzli & Turchin 2001).
Denna fordrojning liknar fordrojningen i respons fran rovdjurstryck till foljd av
rovdjurens lédngre generationstid.

Oksanen et al. (2008) menar att limmeltopparna kontrolleras genom tillgéng pé bete.
De argumenterar att endoterma rovdjur hade svért att dverleva nédr de Eurasiska och
Nordamerikanska kontinenterna flyttades norrut eftersom den légre
primdrproduktionen gjorde att sorkpopulationerna minskade kraftigt. Detta medforde
att ekosystemen éndrades fran predationskontrollerade till resurskontrollerade, vilket
gynnade arter som kunde utnyttja oproduktiva och uttdmda resurser. Arktiska ldmlar
ar experter pa detta.



Oksanen et al. (2008) argumenterar vidare att om ldmlarnas bete inte dr begransande
borde det maximala antalet predatorer som systemet kan tolerera vara konstant. Detta
borde ge jdimna toppar i ldmlarnas cyklicitet. Eftersom madngden bete beror pa
foregaende ars bete och dr viderberoende r tillgdngen pa mat inte densamma frén ett
ar till ett annat. Om betet dr begrdansande faktor borde ldmmeldensiteten skilja sig at
fran topp till topp, vilket den gor. Det finns flera studier som stérker teorin om att ett
bottom-up system bidrar till att skapa cyklicitet hos arktiska ldmlar (Jensen &
Doncaster 1999, Turchin et al. 2000, Turchin & Batzli 2001, Soininen et al. 2013b,
Hoset et al. 2014).

En studie pa skogssork (Myodes rutilus), vanlig hjortratta (Peromyscus maniculatus)
och akersork (Microtus oeconomicus och Microtus pennsylvanicus) i barrskog 1
Yukon i norra Kanada visar ett exempel pa hur mangd tillgéngligt bete paverkar
populationernas storlek frén ér till &r. Den arliga tillgdngen pd bér och svamp kunde
forklara den storsta delen av populationsfluktuationerna hos dessa arter. Detta &r dock
ett borealt ekosystem och det finns fa rovdjur som jagar gnagare i omrédet (Krebs et
al. 2010). Studien ger trots detta indicier pa att gnagares abundans kan paverkas av
skillnader i vixtlighet fran ar till ar.

Liknande resultat pé véxtligheten i omraden med {4 rovdjur erholls dven i Finnmark i
Nordnorge. Olika omraden med populationer av sorkar och fjélldmlar undersoktes.
Fjéallamlarna fanns hogre upp pé fjillet dir f4 rovdjur var ndrvarande och paverkade
dér vegetationen 1 hog grad. Sorkarna befann sig ldngre ned i ett omrade med mycket
predatorer och hade mycket liten paverkan pa vegetationen, antagligen eftersom
sorkarna blev uppdtna innan de hann dverbeta vixtligheten. Detta tyder pd att hela
néringskedjan i grunden &r top-down-kontrollerad, eftersom ndrvaro av predatorer
paverkar vixtligheten genom trofiska kaskader. Dock skiljer ndringskedjorna sig &t
markant mellan olika omraden, eftersom predatorerna inte utdvar denna paverkan
overallt (Hoset et al. 2014). Fa eller inga predatorer medfor alltsé en starkare
paverkan pd véxtligheten.

Vissa vixter aterhdamtar sig inte efter kraftigt bete fran ett r till nasta. Fjallimmel har
en hog andel mossa i sin diet (Soininen et al. 2013a). Mossa vixer langsamt, och
darfor kan cyklicitet hos mosséitande 1dmlar bero pa dverbete. Under ar med hog
abundans av ldmlar betas mycket mossa vilket gor att det drojer nagra ar innan den
véxer tillbaka. Lamlar kan ocksé beta merparten av allt tillgédngligt gris under vintern
och for att hitta foda under sommaren tvingas de griava upp jordstammar och rotter.
Detta gor att dven grisaterviaxten under kommande ar blir mager. Resultatet for
lamlarna blir svélt under &ren efter Gverbete och tillsammans med predation kan detta
resultera i en krasch i lammelpopulationerna (Turchin & Batzli 2001).

Fragan ar om fjélldmlar ar funktionella predatorer istéllet for byten, eftersom det finns
fa rovdjur hdgre upp pa tundran. Aven om ekosystemen i grunden ér top-down-
kontrollerade innebér definitionen ”funktionell predator” att lamlarna begrénsas av
sitt ”byte”, vilket bland annat dr langsamt véixande mossor. Sorkar dr bladitare vilket
gor att deras fodokélla genereras snabbare, medan mossors dtervéxt kan ta flera ar.
Eftersom sorkar dessutom befinner sig i mer hogproduktiva omraden med fler rovdjur
an fjdllamlar skulle det kunna vara sa att dessa tva gnagargrupper kontrolleras pa
olika sétt (Turchin et al. 2000).



Turchin et al. (2000) testade denna teori genom en matematisk modell. Byten som har
snabbare generationstid dn sina predatorer ska uppvisa negativ skevhet i sina
populationskurvor; populationen dkar gradvis for att snabbt minska efter att ha nétt
sin topp. Detta beror pa att det blir en fordrdjning i systemet. Det tar ldngre tid for
rovdjuren att oka 1 antal, och nér de vl har gjort det kommer predationstrycket bli
mycket hogt. Detta resulterar i en kraftig nedgang i bytespopulationen. Rovdjur och
funktionella rovdjur (fjallimmel i det hér fallet) som lever av cykliska byten ska
ddremot inte uppvisa ndgon skevhet i sina populationskurvor. Rovdjurspopulationen
okar snabbt vid god tillgdng pd byten och minskar snabbt nir bytespopulationen
kraschar. Resultatet blir en skarp topp. Om rovdjuren skulle begrénsa sig sjélva
stabiliseras systemet och cykliciteten forsvinner.

Fjéllamlar uppvisar skarpa populationstoppar som tyder pa att de &r funktionella
predatorer, medan sorkarna har skeva populationstoppar som indikerar att de ar
funktionella bytesdjur, det vill sdga att de kontrolleras av rovdjur. Detta kan forklara
de sa kallade lammeltdgen. Nér ldmlarna nér en topp vandrar de langa strickor for att
nd omrdden ddr mossan inte blivit dverbetad. Sorkarna har inte ett sddant beteende vid
populationstoppar, vilket skulle kunna forklaras med att deras fodokallor inte sinar,
och att en massforflyttning endast skulle medfora att de exponerar sig sjdlva for
rovdjur. Detta tyder pé att det inte behdvs en universell forklaring for cyklicitet hos
alla arktiska gnagare. Bade top-down och bottom-up-system skulle kunna existera
sida vid sida pé fjilltundran (Turchin et al. 2000).

Vixtforsvar

En utveckling av resurs-herbivoriteorin innefattar toxiner producerade av vixter som
forsvar mot bete. Jensen och Doncaster (1999) formulerade Periodic Lethal Toxin
Production (PLTP)-hypotesen som en forklaring till cyklicitet hos arktiska gnagare.
Teorin &r att arktiska gnagare overbetar sina vanliga véxtresurser under ett toppar och
tvingas dérefter byta fodovaxter. Dessa alternativa véxter ér inte lika goda fodokallor
eftersom de enligt teorin borjar producera toxiner efter betesskador. Intag av dessa
toxiner minskar reproduktionen och leder slutligen till gnagarnas dod och fér
populationen att krascha. Efter ndgra ar har véxtligheten aterhdmtat sig igen och
populationen kan efter emigration och reproduktion borja vixa mot en ny topp.

Gnagarpopulationerna utvecklar inte resistens eftersom arterna har véldigt kort
generationstid, max tva dr, och kan foda fem till tio kullar per &r. Det kan gé flera
generationer innan en ny gnagartopp vilket gor att toxinresistens inte selekteras under
mellanperioden. Jensen och Doncaster antog att krdkbér (Empetrum nigrum nigrum),
nordkrakbar (Empetrum nigrum hermaphroditum) och odon (Vaccinium uliginosum)
skulle kunna vara tre av dessa toxinproducerande véxter. Det har senare visats att
véaxttoxinet katekin produceras i odon efter betesskador (Berg 2003). Matematiska
modeller tyder pé att en foredragen och en alternativ fodokilla (dar vixterna
producerar toxiner efter betning) dr nog for att skapa cyklicitet hos en
gnagarpopulation (Kent et al. 2005).

Cykliciteten hos akersorkar forsvinner inte trots att dess huvudsakliga predator,
vesslan, inte dr ndrvarande (Graham & Lambin 2002). Detta kan tyda pa att
véxtforsvar skapar nedgangen i populationen. Kiseldioxid (SiO) dr en substans som
tas upp ur marken av vissa griasarter som svar pa herbivori. I en studie genomford i
skogsmark i England visades detta hos tuvtétel (Deschampsia cespitosa) efter en viss
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grad av betning och med en viss tidsforskjutning. Tidsforskjutningen ér en
forutséttning for att skapa cyklicitet, annars skulle sorkpopulationen inte kunna véxa
sig stor. Kiseldioxid stannar i véxten upp till ett ar vilket skulle kunna bidra till att den
laga fasen forldngs. Forfattarna drog slutsatsen att kiseldioxid i grés kan orsaka
populationscykler hos sorkar efter en viss grad av betning (Reynolds et al. 2012).

Som tidigare diskuteras &r vanlig krustétel en viktig fodokélla for fjallamlar i vissa
omraden (Soininen et al. 2013a) och forhdjda nivaer av kiseldioxid efter betning har
ocksa pavisats for griasarten i en studie gjord i Finnmark, dir bland annat fjallammel
betar. Nivderna varierade mellan olika genotyper av vanlig krustétel, vilket indikerar
att kiseldioxidforsvar mot herbivori kan variera mellan olika griaspopulationer och
olika omraden. Mingden gnagare i Finnmark ar bara en fjirdedel gentemot gnagare i
England under toppar. Kiseldioxidforsvar kan alltsé vara viktigare nir betestrycket ar
mycket hogt (Soininen ef al. 2013b).

Vixtgenotyper med sdmre upptagningsformaga av kiseldioxid gynnas under ar med fa
lamlar och sorkar eftersom upptagningsformégan bara blir en kostnad om graden av
herbivori dr lag. Dessutom beror kiseldioxidforsvar i véaxter pa hur mycket kiselsyra
(Si(OH)4), vilket ar den 16sliga formen av kiseldioxid, som finns tillgdngligt i jorden
for vixterna att ta upp. Detta varierar mellan omraden och 16sligheten beror dven pa
markens pH-vérde. Surare marker binder kiselsyra hardare vilket forsvarar upptag.
Detta kan vara en forklaring till varfor kiseldioxidnivderna var 1ga i vanlig krustatel i
vissa sura torvmarker i Finnmark (Soininen et al. 2013b). Soininen et al. (2013b)
menar att kiseldioxidforsvar kan spela en roll for att generera cyklicitet hos bland
annat fjallimmel, men att fenomenet dr komplext och inte bara beror pa graden av
herbivori.

Sociala interaktioner

Vissa forskargrupper menar att ldmlarnas sociala interaktioner styr cyklerna, antingen
utan eller tillsammans med externa bottom-up- eller top-down-faktorer.
Fjallammeltopparna har minskat eller uteblivit i stora delar av Fennoskandien, men
grasiding har fortfarande regelbundna cykler. Mellan 2006 och 2007 blev det dock en
lammeltopp 1 Finnmark och Ims ef al. (2010) analyserade denna. Fjallammeln hade en
brantare tillvixtkurva dn sorkarna, precis som i studien av Turchin ez al. (2000). Detta
beror pd att lamlar kan reproducera sig under snon, vilket grasidingar inte gor.
Forfattarna menar att cyklicitet hos alla Idmmelarter beror pa den gemensamma
egenskapen att kunna reproducera sig under snon, inte pa trofiska interaktioner. En
lang och kall vinter dr darfor viktigt for att reproduktionen ska lyckas. Vidare
argumenterar forfattarna att fjallimmeln gynnas av stora méngder sorkar, sa som
grasiding, eftersom detta ldttar predationstrycket pa fjdllimmeln. Eftersom klimatet
har blivit varmare och sorktopparna ldgre sammanfaller dessa tva faktorer inte lika
regelbundet. Darfor dr fjallimmeltopparna mer séllsynta (Ims et al. 2010).

Det finns dven idéer om att interaktioner mellan individer (sa kallad sjélvreglering),
tillsammans med mer dvergripande faktorer pa samhéllsniva, skulle kunna vara
forklaringen till cyklicitet (Stenseth ef al. 1996). Andreassen et al. (2013) presenterar
en studie som kopplar interna faktorer; honornas socialitet och spridning, med externa
faktorer; habitatens utbredning och predation. De menar att de externa faktorerna &r
grunden till cykliciteten men att interna faktorer forstirker den, vilket skulle kunna
forklara varfor cykliciteten ar synkroniserad, men olika stark hos olika arter.
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En extern faktor dr fodotillgdng. Den samspelar med honornas samarbetsformaga som
ar en intern faktor. Andreassen et al. (2013) argumenterar att vintern dr den mest
kritiska perioden for lamlar da tillgdngen pd foda &r 14g. Vissa omraden har mer
tillgénglig mat &n andra, och dérfér gynnas sociala honor under uppgéngsfasen som
kan samsas om dessa omraden. Populationen &r fortfarande liten under
uppgéngsfasen, vilket gor att fordelarna med att leva flera tillsammans dverviger
nackdelarna. Att leva i grupp genererar virme och honorna kan hjélpas &t med att
skydda och ta hand om ungarna. Under uppgéngsfasen finns fortfarande ledig yta att
kolonisera och eftersom individerna 6kar i de sociala kolonierna letar sig ndgra ut for
att hitta nya bosédttningar. Dessa individer hindrar ytterligare migration till sina
nyetablerade revir. Detta gor att nyfodda ungar stannar dér de fods och
reproduktionen avtar dd det finns lite plats. Konkurrensen om fodan 6kar ocksa.
Andreassen et al. (2013) menar att denna beteendeskillnad mellan individer ar en
forutsittning for att population ska véxa under vintern for att sedan stanna av. De
sociala honorna mgjliggdr en snabb tillvaxt under sndn, medan de koloniserande
individerna bromsar tillvixten genom att vara territoriella.

Nér gnagarna nar toppen av cykeln har dven rovdjuren 6kat. Gnagarhanarna ar
generellt mer aktiva och ror sig ver dppna ytor for att skydda en grupp honor eller
for att nd en annan grupp honor for att para sig. Detta gor att hanarna &r utsatta for
predation 1 hégre utstrickning 4n honorna. Om en dominant hane forsvinner fran en
koloni kommer nya hanar till kolonin. De nya hanarna dédar ofta ungar for att 6ka sin
egen chans till fortplantning, vilket minskar populationstillvixten (Andreassen &
Gundersen 2006, Korpela ef al. 2011). Honor vars ungar dor tenderar att rora sig mer.
Detta 0kar risken for att bli uppéten och uppldsta grupper blir utsatta for predation i
hogre grad. De sociala honorna dr mest sdrbara om hanen forsvinner. Tillsammans
med ytterligare predation kraschar gnagarpopulationen. Andreassen et al. (2013)
menar saledes att externa faktorer (predation) dven samverkar med sociala faktorer
(aggressiva hanar) till att forstiarka cykelns nedgangsfas.

Under den laga fasen finns fa individer och dessa har svart att hitta varandra, eftersom
omrdden med bra habitat dr utspridda. Detta gor att den ldga fasen forlidngs. For att
kolonisera nya omrdden méste gnagarna rora sig mer, vilket 6kar risken for predation.
Rovdjuren dr inledningsvis ménga innan de ocksa kraschar pd grund av brist pd mat.
Denna fas dr dock svérstuderad eftersom ldmlarna &r svéra att finna. Ett socialt
beteende hos honorna blir aterigen en viktig faktor och cykeln borjar om (Andreassen
et al. 2013).

Beteendeskillnader spelar en viktig roll i den hir teorin. Ett fogligt beteende gynnas
under uppgingsfasen nir honorna maste samsas om de tillgéngliga habitaten.
Aggressivitet av invaderande hanar induceras av att den tidigare dominanta hanen
forsvinner pa grund av predation. Spridning ar ocksé en viktig faktor for att cyklicitet
ska uppsta. Detta dr kostsamt efter en populationskrasch eftersom det finns mycket
rovdjur, men en forutséttning for att aterkolonisera habitat under den laga fasen och
uppgéingsfasen. Andreassen et al. (2013) anfér sammanfattningsvis att denna modell
passar fjdllimmeln eftersom forutsittningarna for teorin &r ett varierat beteende och
formaga att sprida sig dver stora omraden. Detta stimmer in pé fjdllimmeln. Vidare
menar de att aggressiva hanar och sociala honor borde skapa cykler med skarpa och
hdga toppar, vilket stimmer in pa fjallimmel enligt Turchin ez al. (2000).
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Snodjup och klimatforiandringar

De senaste decennierna har klimatets paverkan pa lammelcykler studerats av flera
forskargrupper. Angerbjorn et al. (2001) analyserade 137 ars populationsdata pa
fjédllimmel i Fennoskandien (Figur 2). Synkroniseringen var hog mellan olika
omraden, men det var vanligare att limmeltopparna uteblev i1 de norra delarna. De
drog slutsatsen att topparna troligen styrs av variationer i klimat istillet for interna
faktorer s& som spridning. Franvaro av topparna i de norra delarna skulle kunna bero
pa variationer i vader. Védret styr primarproduktionen och snons beskaffenhet ar
viktig for att ldmlarna ska kunna lyckas med reproduktionen och hitta mat.

Stora mingder regn under védren kan leda till 6kad dodlighet och populationskrascher
eftersom snon, som skyddar mot rovdjur, smalter tidigare &n vanligt. Dessutom
oversvimmas ldmlarnas halor av regn- och sméltvatten (Fauteux et al. 2015). Snddjup
spelar troligen en stor roll for lamlarnas 6verlevnad under vintermanaderna, och det
har visats att lamlar (Lemmus spp. och Dicrostonyx spp.) foredrar att bygga vinterbon
1 djupare snd (Reid ef al. 2012). En vinter med mycket snd gor att fler lamlar
overlever till sommaren, bland annat eftersom snon isolerar mot kyla (Bilodeau et al.
2012). Snddjup kan inte som enda faktor skapa cyklicitet i limmelpopulationerna,
men det kan paverka hur stor en topp blir (Gilg et al. 2009).

Forutom snddjup verkar snons beskaffenhet ndrmast marken vara en faktor av
betydelse. Tillgéngligt bete &r viktigt under vintern och regn kan skapa isformationer
som hindrar lamlarna fran att griva gangar och hitta mat. En norsk studie visade att
mer tillgénglig yta under snon 6kar betet och dverlevnaden under vintermanaderna.
En positiv effekt pa honornas tillvixt noterades ocksd. For att &stadkomma mer
tillgéngligt bete lades aluminiumplétar pa marken under hosten for att skapa mer yta
under snén (Korslund & Steen 2006). En koppling mellan snons hardhet, orsakat av
humiditet, och fjéllimmelabundans har ocksd pavisats. Eftersom klimatférandringarna
kommer innebéra fuktigare vader i Skandinavien kommer antagligen cykliciteten att
fortsétta minska (Kausrud et al. 2008).

Matematiska modeller visar att ett varmare klimat forlénger ldimmelcykeln och
forminskar topparna. Detta kan ha en negativ effekt pa lammelns predatorer, framst
fjélluggla, fjdllabb, fjéllrav och hermelin eftersom dessa ér specialiserade pa att
utnyttja dren med overflod av lammel. Fjéllrdven har forsvunnit fran flera omraden pa
Gronland dér cykliciteten gétt ned. Fjéllugglan hdckar dessutom allt mer sdllan i dessa
omraden (Gilg et al. 2009). P& Bylot Island i norra Kanada har vintrarna inte blivit
varmare dn, vilket gor att det inte bildas is ldngst ner vid marken. Dér observeras
fortfarande regelbunden lammelcyklicitet med hoga toppar, kanske eftersom ldmlarna
latt kan grava i den l9sa, isfria snon och hitta mat under vintermanaderna (Bilodeau et
al. 2012). Enligt dessa teorier dr bade top-down och bottom-up modellerna
tillampliga. Isen som bildas i ett varmare klimat hindrar lamlarna frén att soka foda
vilket gor att resurserna blir begriansande faktor under vinterménaderna (bottom-up),
medan en kortare snosidsong ger ldmlarna mindre skydd fran rovdjur (top-down).
Snodjup och klimatfordndringar kan framst forklara varfor lammeltopparna uteblir,
inte hur de uppkommer.
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Diskussion

Fjallammel- och sorkcyklerna ér till stor del synkroniserade. Detta tyder pé att de
overgripande styrande faktorerna i ekosystemen bor vara desamma, oberoende av art
(Elmhagen et al. 2011). Studien av Andreassen et al. (2013) kopplar beteende och
spridning inom populationen med externa faktorer och erbjuder ett sddant svar, men
teorin omfattar inte pé ett tydligt sétt de herbivor-resurskontrollerade system som
enligt Oksanen et al. (2008) och Turchin ef al. (2000) giller for fjallammel 1
Fennoskandien.

Teorierna om herbivori-resurskontrollerade ekosystem har fétt en del kritik. Gauthier
et al. (2009) menar att Oksanen et al. (2008) drar forenklade och forhastade slutsatser
nér de anfor att alla limmelpopulationer dr bottom-up-kontrollerade. Gauthier ef al.
(2009) menar att langsamt vixande mossa, som antas vara orsaken till
populationscyklerna, har en atervéixtperiod pa tio ar. De anser att en dtervéxtperiod pa
tio &r omdjligt kan skapa en cyklicitet hos gnagare pa tre till fem &r. Dicrostonyx éter
inte heller mycket mossa och Lemmus dter mest gris under sommaren. Darfor borde
Lemmus-arternas tuffaste period vara pa varvintern nir mossan bdrjar bli 6verbetad,
men det dr under denna period som populationstillvéxten &r som storst. Vidare
argumenterar Gauthier et al. (2009) att inga studier gjorda i Nordamerika pekar pa
overbete av ldmlar som en faktor. Detta skulle i sé fall bara vara ett fenomen som
giller Fennoskandien dir Oksanens forskargrupp genomfort sina studier.

Oksanen et al. (2009) svarar att alla populationer i studien utom en kraschade under
vintern, vilket dr i linje med herbivori-resursteorin. Dessutom argumenterar de att ett
predationskontrollerat system bara klarar en fyra ganger hogre gnagarpopulation for
att rovdjuren ska kunna orsaka en krasch. I deras studier 6kade populationerna av
Lemmus 67 ganger och Dicrostonyx 37 ginger mot den laga fasen, vilket gor att
populationerna blir for stora for att rovdjuren ska kunna decimera dem i nagon storre
utstrdckning. Effekten av 6verbete blir tydligare i Fennoskandien eftersom flera
lammeltoppar uteblivit. D4 hinner véxtligheten dterhdmta sig ordentligt. De menar att
detta inte dr lika tydligt i Nordamerika dir lammelcyklerna fortfarande &r frekventa.
Vidare menar de att de finns bevis pa dverbete pa bdde Gronland och i1 Alaska.
Slutligen argumenterar Oksanen et al. (2009) att deras modell ger tre till fem ar langa
cykler, det enda som krdvs dr att lamlarna betar vixtresurser som fornyas varje ar
samt sddana som toms ut.

Teorierna dr manga och i vissa fall motstridiga vilket gor det enklare att tro att olika
faktorer dr dominanta i olika system. Studierna &r ofta vil underbyggda
forklaringsmodeller som passar det ekosystem dér de dr utforda. Detta gor det svart
att argumentera att teorierna dr felaktiga. Flera faktorer kan sdledes generera cyklicitet
och kan vara olika i olika delar av vdrlden. Likheterna mellan teorierna dr dérfor mer
intressanta &n skillnaderna.

Det krévs fler studier pa vixtforsvar, da denna teori inte motsdger ndgon annan utan
snarare bidrar med en forstirkande effekt. I arktiska Kanada verkar de flesta
forskargrupperna dverens om att predation &r den huvudsakliga faktorn som genererar
gnagarcyklerna, men enligt Oksanen et al. (2009) dr detta inte nog eftersom lamlarna
ar for manga. I kombination med véxtforsvar skulle detta kanske vara mer realistiskt,
precis som Reynolds ef al. (2012) menar &r fallet med sorkar. Gauthier et al. (2004)
har visat att cykliciteten hos snogiss beror bade pa tillgdng pd bete och pa
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predationstryck. Mot bakgrund av detta borde bade top-down och bottom-up
interaktioner kunna samverka for att generera cyklicitet dven hos fjallammel.

Fler studier liknande Andreassen et al. (2013), som kopplar sociala interaktioner med
biotiska faktorer (predation, herbivori, véxtforsvar) och abiotiska faktorer (klimat,
snddjup, véder), behdvs for att utrona om flera teorier samverkar. Som tidigare
argumenteras ér ett generellt svar for alla gnagarcykler mest troligt eftersom de
uppvisar en hog grad av synkronisering och liknande egenskaper. Detta behover
ddremot inte utesluta att flera faktorer styr systemen samtidigt. Daremot verkar
lammelcyklerna vara kéinsligare mot klimatférandringar dn vad sorkcyklerna ér, dven
om amplituden pa sorkcyklerna ocksé minskat. Detta betyder nddvandigtvis inte att
de inte 4r sammankopplade. Som tidigare redovisats menar Ims et al. (2010) att
lammelcyklerna ér beroende av sorkarnas abundans for att predationstrycket under
lamlarnas uppgangsfas ska litta. De trofiska detaljerna kanske skiljer sig mellan olika
arktiska gnagare och kontinenter, men kedjorna och kaskaderna torde vara
sammanldnkade pé liknande sétt for att generera samma resultat. Darfor bor den
generella fragestédllningen flytta upp en nivé for att utréna vilka drag som ar
gemensamma for alla ekosystem dér cyklicitet finns. Det behdvs dven storskaliga
predationsstudier i Fennoskandien for att kunna avgora huruvida rovdjuren spelar en
roll fOr att generera cyklicitet hos fjallammel.

Tack

Tack till Matilda Karlsson, Madeleine Hjirner, Agnes Gronvall och min handledare
Ingrid Ahnesjo for aterkoppling och stdd. Tack till Anders Angerbjorn for hjalp med
populationsdata pd fjallammel.
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Lammelarets uppgang och fall — faktorer som paverkar

fjallammelpopulationers cyklicitet: etisk bilaga
Tor Hansson Frank
Sjalvstiandigt arbete i biologi 2016

Etiska aspekter pa gnagarforskning

Att gora populationsestimat pd gnagare innebér ofta att djuren maste fingas. I vissa
studier anvinds féllor dér djuren fangas levande for att sedan sldppas ut (ex. Therrien
et al. 2014, Fateaux et al. 2015). Detta dr antagligen en véldigt stressig situation for
gnagarna och jag vet av egen erfarenhet att nbbmoss ofta dor av stressen. Ibland
fingas gnagarna med musfillor med bygel som dédar djuret (ex Saetnan 2009). Jag
har varit med och fangat gnagare i forskningssyfte pa detta sétt och bifangst ar vanligt.
Féllorna gillras med mat vilket dven lockar till sig fdglar. Sddana studier kréver
tillstdnd och raknas som djurforsok vilket jag anser vara rimligt. Populationsdata pa
fjéllamlar ar viktigt av flera skil. Limmelcyklerna har minskat i takt med
klimatférandringarna och for att forstd hur nordliga ekosystem péaverkas av ett
varmare klimat krdvs fangstrapporter. Det dr ocksa viktigt for bevarandearbete av
rovdjur och rovfaglar som specialiserar sig pa fjallimmel (Ims & Fuglei 2005). Darfor
anser jag att gnagarfingst dr nddvéndigt, om inte alternativa metoder utvecklas.

Semb-Johansson et al. (1993) studerade reproduktion hos fjdllammel i laboratorium.
Individerna fangades i det vilda och parades ihop i burar dér de fick para sig. Syftet
var att undersoka reproduktion, kullstorlek och 6verlevnad. Ungefar 30 % av ungarna
dog innan de slutade dia och vissa blev till och med dédade av honorna. Ungarna
mérktes genom att tdrna klipptes. Hér finns det manga metoder som medfor lidande
for djuren. Detta dr grundforskning och jag har inte hittat nagra liknande studier.
Manga artiklar verkar referera till just det hér forsoket och det dr darfor kanske inte
aktuellt att gora liknande studier igen.

Alternativa metoder

Data i studien utford av Semb-Johansson et al. (1993) samlades in pa sextiotalet och
sedan dess har nya tekniker utvecklats. Jag antar att man skulle kunna fa liknande
resultat genom att sekvensera avforing ur bon istéllet. Det finns d&ven andra metoder.
Elmhagen ef al. (2010) anvénde sig av populationsdata pa fjéllrdv for att uppskatta
lammelabundansen (fjdllrdvpopulationer fluktuerar med fjallimmelcyklerna).
Vinterbon ger en uppskattning av vinterpopulationens storlek, men det ar inte
tillrackligt tillforlitligt for mer exakta siffror (Krebs et al. 2012). Det gér alltsa att dra
ménga slutsatser utan att fainga nya individer.

Det kommer behdvas mer data pa limmelpopulationernas storlekar framdver eftersom
monstren fordndras pa grund av det varmare klimatet (Kausrud et al. 2008).
Forhoppningsvis kan detta géras genom mer indirekta metoder som inte involverar att
individer fingas. Om det trots allt krdvs att individerna fangas anser jag att musfallor
med bygel bor undvikas.

Forskningsetik

Jag har endast anvént granskade killor fran tidskrifter. Alla kéllor har redovisats
tydligt i texten och mina egna reflektioner blandas inte med andra kéllor.
Forhoppningsvis omfattar min uppsats de mest vedertagna teorierna. Tyvérr kommer
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ménga av studierna fran samma omrade. De flesta &r fran Fennoskandien eller Bylot
Island i Kanada. Forskningsomradet dr ganska smalt och forskargrupperna verkar inte
vara manga.

Referenser

Elmhagen B, Hellstrom P, Angerbjorn A, Kindberg J. 2011. Changes in Vole and
Lemming Fluctuations in Northern Sweden 1960-2008 Revealed by Fox
Dynamics. Annales Zoologici Fennici 48: 167-179.

Fauteux D, Gauthier G, Berteaux D. 2015. Seasonal demography of a cyclic lemming
population in the Canadian Arctic. Journal of Animal Ecology 84: 1412-1422.

Kausrud KL, Mysterud A, Steen H, Vik JO, @stbye E, Cazelles B, Framstad E,
Eikeset AM, Mysterud I, Solhgy T, Stenseth NC. 2008. Linking climate change to
lemming cycles. Nature 456: 93-97.

Krebs, CJ, Bilodeau F, Reid D, Gauthier G, Kenney AJ, Gilbert S, Duchesne D,
Wilson DJ. 2012. Are lemming winter nest counts a good index of population
density?. Journal of Mammology 93: 87-92.

Saetnan ER, Gjershaug JO, Batzli GO. 2009. Habitat Use and Diet Composition of
Norwegian Lemmings and Field Voles in Central Norway. Journal of Mammalogy
90: 183-188.

Therrien J-F, Gauthier G, Korpimiki E, Béty J. 2014. Predation pressure by avian
predators suggests summer limitation of small-mammal populations in the
Canadian Arctic. Ecology 95: 56-67.

20



