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Sammandrag

Manga vixter 1 bade akvatiska och terrestra ekosystem har genom evolutionens gang utvecklat
forsvarsanpassningar mot herbivori som okat deras dverlevnadsforméga och
reproduktionsframgang. Dessa forsvarssystem varierar kraftigt i utformning och funktion och kan
vara konstant aktiva eller aktiveras vid angrepp, med direkt eller indirekt verkan pa herbivoren.

Intresset for dessa forsvarssystems potential att stabilisera eller destabilisera herbivorernas
populationsdynamik 6kar, delvis pa grund av mojligheten att applicera sddan kunskap inom
exempelvis jordbruk for att pa ett naturligt sitt kunna kontrollera skadedjurspopulationer. Studier
pa forsvarssystemens formaga att paverka populationsdynamik dr fortfarande relativt sillsynta,
men tillrackligt med material finns tillgéngligt for att dra vissa slutsatser inom @mnet. Bland de
tillgdngliga studierna finns bade terrestra och akvatiska ekosystem representerade.

Bade stabiliserande och destabiliserande verkan pa herbivorernas populationsdynamik har
observerats. Viktiga faktorer som kan vara potentiellt avgorande for vilken effekt som observeras
har identifierats genom empiriska undersokningar och simuleringar i matematiska modeller.
Exempel pa sddana faktorer dr fordrojningstid for inducerbart forsvar och hur starkt forsvaret
uttrycks. Det papekas dock aterkommande att dessa interaktioner i ménga fall utgor ett mycket
komplext system, saledes bor tanken finnas pa att ménga kringliggande faktorer som dnnu inte
tagits 1 beaktning kan ha relevanta roller 1 denna interaktion. Det kan dven vara problematiskt att
veta om en fordndring i populationsdynamiken dr kopplad till just herbivoriforsvaret eller nagon
av de andra faktorerna. Studier som i tilldgg till forsvaret tar tillgang pa exempelvis priméra
ndringsdmnen i beaktning visar tydliga fordndringar i forsvarssystems effektivitet kopplat till
detta. Kvéve och fosfor dr exempel pa amnen vars tillgang visats fordndra vissa forsvarssystems
inverkan pa herbivorers populationsdynamik.

Det faktum att nérvaron av herbivoriforsvar har visats vara en drivande kraft bakom
populationsdynamiska forandringar tyder pa att sddana system spelar en viktig roll f6r dynamiken
1 manga ekosystem pd ménga trofinivder. Syftet med denna artikel dr beskriva hur véxters
herbivoriforsvar kan paverka herbivorers populationsdynamik. Faktorer som kan vara avgorande
for herbivoriforsvarens karaktdr kommer ocksé att tas upp.

Inledning

Herbivori dr en av de biotiska stressfaktorer som begransar véxtpopulationers spridning och
overlevnad. Vixter dr organismer med mycket begrinsad rorelseformaga och kan saledes inte
forlita sig pa rorelse som skyddsétgard. Ménga véxter stér trots detta faktum inte helt passiva
infor herbivoriangrepp, de har istillet under evolutionens gang utvecklat andra typer av
anpassningar som okar deras 6verlevnad och reproduktionsforméga trots nérvaro av herbivorer
(Roda & Baldwin 2003, Mithoefer & Boland 2012). Forsvarsanpassningar av denna typ aterfinns
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bland savél akvatiska vaxter som landviaxter (Verschoor et al. 2004, Rasmann et al. 2011,
Reynolds et al. 2012). Det finns minga exempel pa bade mekaniska och kemiska
forsvarsanpassningar som i olika hog grad kan vara beroende bade av &mnen som véxten sjilv
producerar eller av &mnen som tas upp fran vixtens omgivning (Reynolds et al. 2012). Ett
exempel pa det senare dr tuvtitel (Deschampsia caespitosa), en grasart som vid angrepp okar sitt
upptag av kisel som lagras 1 bladen och gér dem mindre smakliga och mer svarsmélta for
herbivoren (Rasmann et al. 2011).

Herbivoriforsvarens funktion

Konstitutiva och inducerbara forsvar med direkt eller indirekt verkan

Vixters forsvarssystem mot herbivori delas vanligen in i direkta och indirekta forsvar som kan
vara av konstitutiv (standigt aktiv) eller inducerbar typ (aktiveras vid angrepp) (figur 1).
Mekanismerna bakom dessa kategorier skiljer sig 4t vad giller typ av verksamma dmnen samt
vilken effekt de utovar pd herbivoren (Ballhorn et al. 2008, Moreira et al. 2014, Rasmann et al.
2015). De indirekta forsvarssystemen har som namnet antyder ingen direkt verkan pa herbivoren,
de utovar istillet sin effekt genom mutualistiska forhallanden med andra organismer. En vanlig
typ av sddan mutualism innebdr att véixten lockar till sig predatorer som livnér sig pa de hotande
herbivorerna (Llusia & Penuelas 2001, Rasmann ef al. 2011, Koricheva & Romero 2012, Oliveira
& Pareja 2014).

Herbivoriforsvar

/Konstitutiv\t Inducerbart
Direkt Indirekt  Direkt Indirekt

Figur 1. Schematisk bild 6ver herbivoriférsvarens indelning.

Sekunddra metaboliter och flyktiga organiska foreningar

Forutom de priméra produkter som véxter producerar genom sin metabolism produceras ocksé ett
stort antal sa kallade sekundéra vixtmetaboliter. Dessa sekundédra metaboliter utgors av ett stort
antal &mnen fran &mnesgrupper som exempelvis terpenoider, kardenolider, alkaloider och
fenoler. Dessa @mnen kan begrinsa herbivoren pa ett antal olika sétt beroende pa vilken metabolit
det ror sig om. Det kan ske genom att exempelvis forsdmra fodokvaliteten eller att sinka
effektiviteten 1 herbivorens metabolism (Ballhorn et al. 2008, Reynolds et al. 2012, Ren et al.
2013). Ménga av dessa &mnen dr inte enbart giftiga for herbivorer utan dven for véxten sjdlv.
Detta kriver att vixten har sdrskilda anpassningar for lagring och transport av dessa giftiga
dmnen for att inte sjdlv drabbas negativt av sitt forsvar (Mithoefer & Boland 2012). Dessa
sekundira metaboliter dr karaktiristiska for direkta forsvarssystem. De indirekta
forsvarssystemen dr istéllet beroende av signalering via produktion av flyktiga organiska
foreningar (VOC) (Kost & Heil 2006). VOC kan ha olika forsvarsrelaterade funktioner.
Exempelvis finns studier som visar att paprika lockar till sig nyckelpigor nér den betas av
bladloss (Oliveira & Pareja 2014) och sidenort lockar till sig nematoder som livnér sig pa pa



herbivora skalbaggsarter (Rasmann et al. 2011). VOC kan dven signalera herbivornérvaro till
omgivande véxter och pa sa sétt fungera som ett slags varningssystem. Detta mojliggor aktivering
av ett inducerbart forsvar redan innan vixten faktiskt angripits (Kost & Heil 2006).

Konstitutiva och inducerbara forsvar

Det dr inte ovanligt att ett konstitutivt och ett inducerbart férsvar samtidigt finns nérvarande i en
och samma véxt. Forutsatt att ett aktivt forsvarssystem innebér en betydande resursitgang kan det
beroende pa omstdndigheter vara mer eller mindre fordelaktigt att ha ett forsvar som ar standigt
aktivt (konstitutivt) eller ett forsvar som endast aktiveras vid ett herbivoriangrepp (inducerbart)
(Ballhorn et al. 2008, Rasmann et al. 2015). Pa grund av detta rader ofta ett trade-off-férhallande
mellan dessa da de som regel beror av tillgdng till samma &mnen (Rasmann et al. 2011). De
konstitutiva och inducerbara forsvaren har en negativ korrelation sinsemellan 1 hur starkt de
uttrycks (Rasmann et al. 2011), de existerar alltsa antingen enskilt eller i nagon balans mellan de
tva 1 olika genotyper. Detta styrker pastaendet att de egenskaper som utgdr forsvaret ar
kostsamma och darfor begransas under vissa omsténdigheter dd det inte finns ndgon nytta med ett
forsvar om inte herbivoriintensiteten overstiger ett visst troskelvérde. I dessa fall kan det darfor
vara mer fordelaktigt att istéllet prioritera tillvixt och reproduktion (Ballhorn et al. 2008, Sletvold
etal. 2010).

Syfte och fragestillning

Det har bland ekologer ldnge funnits ett stort intresse for bade konstitutiva och inducerbara
forsvar och deras bakomliggande mekanismer, och med tiden har det dven skett en 6kning 1
intresset for hur ndrvaron av sddana forsvarssystem potentiellt kan pdverka herbivorernas
populationsdynamik (Morris & Dwyer 1997). Aven om det idag gr att hitta ett antal studier pa
kopplingen mellan herbivorifoérsvar och populationsdynamik ar studier rérande detta fortfarande
relativt sillsynta. Okad kunskap inom detta omride kan hjilpa oss att bittre forsta
populationsdynamiska fordndringar hos exempelvis herbivora insekter och gnagare, kunskap som
1 sin tur kan vara oss till stor nytta inom jordbruk.

Denna rapport syftar till att besvara tva huvudfragor. (1) Vilka faktorer avgdr herbivoriforsvarets
karaktédr? (2) Hur kan dessa forsvarssystem paverka herbivorernas populationsdynamik? For att
besvara dessa fragor innehaller rapporten en oversiktlig beskrivning av olika grupper av forsvar
och deras mekanismer, samt beskrivningar och diskussion av studier rérande sédana
forsvarssystems koppling till populationsdynamiska forandringar hos herbivorer. Faktorer som
avgor vilken typ av forsvarssystem som finns ndrvarande och prioriteras kommer ocksd att tas

upp.

Forsvarssystemens karaktar och deras effekter pa herbivorers

populationsdynamik

Aven om detta ir ett till stor del outforskat omrade finns det bade empiriska (van der Stap et al.
2006, Rasmann et al. 2011) och teoretiska (van der Stap et al. 2009, Underwood 1999) studier
som pekar pa en i manga fall stark koppling mellan nérvaron av herbivoriférsvar och
forandringar herbivorers populationsdynamik. Fenotypisk plasticitet i faktorer som styrka,
fordréjning och typ av forsvarssystem kan ha bade stabiliserande och destabiliserande verkan pa
herbivorernas populationsdynamik i savél terrestra som akvatiska ekosystem. I och med att



herbivoriforsvar potentiellt dr en drivande kraft bakom fordndringar i populationsdynamiken
innebdr detta dven att det i lingden kan paverka sannolikheten for stokastiska utdéenden
(Underwood 1999, van der Stap ef al. 2009, Sun et al. 2015). Denna rapport tar upp relevanta
exempel pa studier som visat signifikanta resultat gidllande bade stabiliserande och
destabiliserande interaktioner, detta for att kunna dra paralleller mellan dem och se gemensamma
trender och skillnader.

Avgorande faktorer for forsvarssystemens karaktir och utveckling

Enligt en ny studie av Rasmann et al. (2015) finns det flera faktorer som inverkar pa balansen
mellan konstitutiva forsvarsnivder och inducerbarhet i vixters forsvarssystem. Uppfattningen har
lange varit att genotypen dr det enda som avgor balansen mellan konstitutivt och inducerbart
forsvar. Rasmann et al. (2015) visar dock resultat som tyder pa att det i tilldgg till genotypen
finns ett komplext nitverk av interaktioner som ocksa spelar en stor roll f6r hur denna balans
formas. Péverkande faktorer kan exempelvis vara den direkta herbivoriintensiteten,
ndringstillgang eller geografiska och klimatrelaterade forandringar (Massey et al. 2007,
Garbuzov et al. 2011, Reynolds et al. 2013, Rasmann et al. 2015, Calandra et al. 2016).

Det ér till viss del mdjligt att forutse vilken forsvarstyp som prioriteras utifran vilka forhdllanden
vaxten dr anpassad till (Endara & Coley 2011, Moreira et al. 2014). Till exempel forutses vaxter
anpassade till miljoer med hog abiotisk och biotisk stressniva att ha hogre nivaer av konstitutivt
forsvar. Detta dr mer kostsamt for vixten, men pa grund av de hoga stressnivaerna lonar det sig
att investera mycket i forsvar. Detta eftersom att en eventuell forlust av tillvéxt till f61jd av
herbivori under dessa forhédllanden dr dannu mer kostsam (Endara & Coley 2011).

Huruvida trade-off mellan direkta och indirekta forsvar sker rader det delade meningar om bland
ekologer. Det finns studier vars resultat talar bade for (Gols 2014, Rasmann ef al. 2011) och emot
(Ballhorn et al. 2008) detta. Det faktum att laga nivaer av herbivoriresistens ofta sammanfaller
med att vixten i hogre grad attraherar predatorer ar ett bra skél att misstdnka mojlig trade-off
dirimellan (Gols 2014). A andra sidan kan direkta och indirekta forsvar skilja sig 4t vad giller
begrinsande resurser, ndgot som, sa linge systemen inte dr redundanta, kan tala for att en trade-
off inte dr nddvindig. En studie av Rasmann et al. (2011) visade ingen negativ korrelation mellan
de direkta och indirekta forsvar som finns i sidendrt (Asclepias syriaca), ett resultat som talar mot
ett trade-off-forhallande mellan systemen. Detta tyder pa att de dels inte har en gemensam
begrinsande resurs, och dels att vixten har vinning av att bdda systemen nérvarar och alltsé inte
ar redundanta (Rasmann et al. 2011). En studie av Ballhorn et al. (2008) dir man hos limabdna
(Phaseolus lunatus) kvantifierade frisldppning av vitecyanid (HCN) (direkt forsvarsatgird) samt
frislappning av VOC f0r att locka till sig predatorer (indirekt forsvarsatgird) visade pa motsatt
forhallande dessa @mnen emellan, det vill sidga en tydlig negativ korrelation mellan direkt och
indirekt forsvar.

Stabiliserande effekter

Stabiliserande effekt mdjlig vid kort induceringstid
Kraftiga fluktuationer i populationsstorlek till foljd av mycket hog néringstillgang kan i vissa fall
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leda till stokastiska utdéenden, ett fenomen som ar kdnt som anrikningsparadoxen (eng. the
paradox of enrichment) (Vos et al. 2004, Verschoor et al. 2004). Det har forutsetts att
inducerbara forsvar har formégan att minska denna typ av fluktuationer och dirigenom motverka
dessa effekter (Vos et al. 2004).

En studie dar van der Stap et al. (2006) analyserar populationsdynamiska fordndringar hos en
hjuldjursart (Brachionus calyciflorus) som i experimentet fatt livnéra sig pa fyra olika stammar
av narbesldktade alger som visar olika respons pa hjuldjurens niarvaro. Algstammarna skiljde sig
at i forsvarstyp; inducerat forsvar, konstitutivt forsvar och helt oforsvarade alger fanns
representerade. Man sag i experimentet en signifikant skillnad (P<0.001) 1 monstret av
populationsdynamik mellan alger med herbivoriforsvar och alger utan herbivoriférsvar. Helt
oforsvarade alger resulterade i mer frekventa fluktuationer, men aldrig i att hjuldjuren dog ut.
Béde konstitutivt och inducerbart forsvar hos algerna resulterade i en initial 6kning i
hjuldjurspopulationen f6ljt av en minskning, dock med skillnaden att minskningen kom betydligt
tidigare vid konstitutivt forsvar. Man observerade dven en signifikant skillnad mellan konstitutivt
och inducerbart forsvar vad géiller utdéenderisken, som var hog (2/3 forsokspopulationer dog ut)
vid konstitutivt forsvar men endast medelhdg (1/3 forsdkspopulationer dog ut) vid inducerbart
forsvar. Detta kan betyda att inducerbara forsvar har storre stabiliserande verkan én konstitutiva
forsvar i denna bitrofiska niringskedja. Forutsdttningen &r att forandringen ér forsvarsrelaterad
och inte en effekt av andra ej observerade faktorer (van der Stap et al. 2006). Liknande
interaktioner mellan herbivora och karnivora hjuldjur och alger studeras av Verschoor et al.
(2004). Har undersoks bi- och tritrofiska néringskedjor med hog tillgang pa foda for att se om
inducerbart herbivoriforsvar kan dstadkomma jimvikt i de starkt fluktuerande
hjuldjurspopulationer som observeras i nidrvaro av alger utan herbivoriforsvar (Vos et al. 2004).
Forsoken med tritrofiska naringskedjor undersokte dven inducerat predatorforsvar hos de
herbivora hjuldjuren for att se om dven det var en potentiell bidragande faktor till férdndrad
populationsdynamik. Nérvaro av predatorforsvar hos de herbivora hjuldjuren fann man dock, i
enighet med en modell av Vos ef al. (2004), inte ha nagon signifikant effekt pa de prederande
hjuldjurens populationsdynamik i denna néringskedja. Vad géller inducerbart forsvar hos algerna
ar resultatet det motsatta. Algernas inducerbara forsvar resulterar i att jimvikt uppnas snabbt och
utan nimnvérda variationer bade hos de herbivora eller karnivora hjuldjuren. Med oférsvarade
alger nadde herbivorpopulationerna betydligt ldgre populationsdensiteter och hade dven
fluktuationer med betydligt hogre amplitud (figur 2). Resultatet var detsamma i sévil bitrofiska
som tritrofiska naringskedjor vilket tyder pé att naringskedjans langd inte padverkar nagra av dessa
variabler (Verschoor et al. 2004).
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Figur 2. Hér visas skillnader i hur hjuldjurs populationsstorlek kan fluktuera beroende pa om algerna de livnér sig pa
saknar forsvar eller har ett inducerbart forsvar. Omritad och modifierad efter Verschoor et al. (2004).

Liknande stabiliserande effekter observerades i en senare studie (van der Stap et al. 2008). Denna
studie undersokte huruvida nirvaron av en predator tilldter samexistens mellan tva hjuldjursarter
varav den ena saknar predatorforsvar. Hjuldjuren fick livnéra sig pé alger som antingen saknade
forsvar eller hade ett inducerbart herbivoriforsvar. Aven om denna studie fokuserar pa
interaktioner mellan herbivorer och predatorer observerades dven populationsdynamiska
forandringar 1 forhallande till herbivoriforsvar hos algerna. Nirvaron av ett inducerbart forsvar
forlangde tiden till utdéende for de oforsvarade herbivorerna och minskade dven dess
populationsfluktuationer signifikant (medelamplituden i antal individer var 774 vid inducerat
forsvar jamfort med 2 029 vid oforsvarade alger, P<0.01) (van der Stap et al. 2008).

Matematiska modeller som visar stabiliserande verkan av inducerbara forsvar

Tidigare nimnda empiriska resultat har stdd i flera matematiska modeller (Underwood 1999, van
der Stap et al. 2009) som simulerar denna typ av interaktioner i akvatiska ekosystem. Ovan
ndmnda modeller pekar pa att en stabiliserande effekt endast kan uppnés om vissa avgorande
faktorer finns nérvarande och dessutom ligger inom vissa vardespann. Véarden utanfor dessa
spann kan ha helt andra effekter sdsom svaga svingningar, hoga och laga oregelbundna
fluktuationer eller att populationen vixer okontrollerat (Underwood 1999). Bade styrkan av det
inducerade forsvaret och tidsfordrdjningen for induktion &r faktorer som &dr néra knutna till en
potentiell stabilisering (Underwood 1999, Verschoor et al. 2004, van der Stap et al. 2006, van der
Stap et al. 2009, Sun et al. 2015). For att en stabiliserande effekt ska kunna uppnas maste forst
och framst styrkan av det inducerbara forsvaret vara tillracklig for att kunna minska
tillvixthastigheten hos herbivorpopulationen till 0. Det bor samtidigt ndmnas att mycket starka
inducerade forsvar kraftigt 6kar risken for utdéende (Underwood 1999). Nar det giller
tidsfordrojningen giller generellt att ju ldngre tidsfordrojningen &r, desto storre ar
utddenderisken, och den stabiliserande effekten pa populationsdynamiken dr endast narvarande
nér fordrdjningen ér kort eller obefintlig (Underwood 1999, Verschoor et al. 2004, Sun et al.
2015).



I korthet ger simuleringar i dessa modeller ytterligare stdd at teorier om herbivoriforsvars
formaga att orsaka populationsdynamiska fordndringar hos herbivorer. Medelhdga nivaer av
inducerat forsvar och kortare tidsfordrojning (figur 3) ger det mest stabiliserande utfallet med
avseende pa herbivorens populationsdynamik (Underwood 1999). Underwood (1999) papekar
dven det faktum att huruvida inducerbart forsvar resulterar i stabilitet eller instabilitet ocksa
paverkas av ett stort antal andra faktorer sisom herbivorens generationstid och hur manga
herbivorgenerationer det gar pd en véxtgeneration.
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Figur 3. Simulerade exempel pd hur populationsstorleken kan péverkas av styrkan hos det inducerbara foérsvaret och
dess fordrojningstid. I = Den nivé av inducerbart forsvar som krévs for att reducera herbivorernas tillvéxthastighet
till 0). Omritad efter Underwood (1999).

Destabiliserande effekter

Okat kiselupptag hos mdnga grdisarter destabiliserar herbivorers populationsdynamik

Det finns ett stort antal grasarter vars inducerbara upptag av kisel frdn marken potentiellt kan ha
en destabiliserande effekt pa herbivorers populationsdynamik (Massey et al. 2007, Garbuzov et
al. 2011, Reynolds et al. 2012, Calandra et al. 2016). Ett exempel ar D. caespitosa som, nir ett
visst troskelvirde for herbivoriintensitet uppnas, inducerar ett sadant upptag som leder till ett
mekaniskt forsvar. Det inducerbara forsvaret gor att kisel lagras som strdva korn i vdxtens blad
vilket forsdmrar fodokvaliten for den angripande herbivoren (Reynolds ef al. 2012). I denna
studie ddr man i vaxthusmiljo 14tit sorkar beta pa D. caespitosa i olika utstrackning presenteras
empiriska bevis for att upptaget av kisel hos denna grésart uppvisar ett ickelinjart forhallande
som avgors av hur intensivt plantan blir betad, och att upptaget resulterar 1 en tydlig forandring i
herbivorernas populationsdynamik (kvantifiering). Foljande fyra faktorer som potentiellt kan
avgora hur stark den destabiliserande effekten blir presenteras:

Tidsfordrojningen mellan initial skada och inducerad respons (denna faktor tas dven upp i ett
antal andra studier (Underwood 1999, Sun et al. 2015)), det icke-linjira forhallande som rader
mellan betesintensitet och kiselupptag, den relativt ldangsamma atergdngen till lagre kiselnivaer i
frdnvaro av bete, den generella magnituden pé kiselupptag och den forutsedda relativa responsen
hos herbivoren. Man sdg i detta experiment en signifikant korrelation mellan kiselupptag och
instabilitet 1 herbivorernas populationsdynamik (hogre kiselupptag resulterade i hogre amplitud).
Man fann dven frdn modellering att de fyra ovan ndmnda faktorerna separat kan paverka graden
av denna effekt. Detta pekar pa att inducerade forsvar kan vara tillrackligt for att driva
populationscykler hos grasitande herbivorer forutsatt att populationsdensiteten ér tillrackligt hog



for att na troskelvérdet for inducering. En liknande studie (Calandra et al. 2016) dir man
undersokte sambandet mellan kiselinnehall 1 blad hos D. caespitosa som en konsekvens av
inducerat forsvar och tandslitage péd herbivorer stddjer den korrelation som observerades av
Reynolds ef al. (2012). Noteras bor dock att den populationsdynamiska fordndringen troligtvis
inte var en effekt av tandslitage, snarare en effekt av skador i tarmsystemet som ledde till
viktforlust och forsimrad metabolism till f6ljd av kostens 6kade kiselinnehall (Wieczorek et al.
2015, Calandra et al. 2016).

Studier pé forsvarssystem baserade pa inducerat kiselupptag verkar sdledes Gverens om att
aktivering av denna forsvarstyp kan leda till populationsdynamiska fordndringar som inte kan
forklaras av andra faktorer én ett okat kiselinnehdll. Samtidigt papekas dterkommande att
forsvarssystemets faktiska effekt endast dr en del i ett komplext nitverk av interaktioner dér en
méngd faktorer sdsom kvévetillgang, fosfortillgang, vattenniva och temperatur ocksé dr delaktiga
1 att driva populationsdynamiska fordndringar hos herbivorer (Massey et al. 2007, Garbuzov et
al. 2011, Reynolds et al. 2012, Calandra et al. 2016).

Matematiska modeller som identifierar destabiliserande faktorer

Ett exempel pa en studie dir man med hjilp av en matematisk modell analyserat destabiliserande
faktorer r Sun et al. (2015). I denna studie har man fokuserad pé inducerbart forsvar och dess
koppling till kraftiga 6kningar i populationsstorlek hos herbivorer. Man fann fran denna enkla
matematiska modell att den fordrojning som kan observeras i manga inducerbara forsvarssystem
(Underwood 1999, Reynolds et al. 2012, Sun et al. 2015) under vissa forhdllanden kan leda till
sadana 6kningar av populationsstorleken. Enligt denna matematiska analys &r det mojligt att hitta
ett kritiskt fordréjningsvérde for nér en kraftig 6kning kommer att kunna ske. Resultaten visar i
korthet att ju lingre fordrdjningen dr, desto storre &r risken for att herbivoren ska oka kraftigt for
att sedan do ut pga att forsvaret aktiveras, och vid medelldng fordrojning har herbivoren till synes
storst mojlighet att std emot, det vill sdga fluktuationerna blir som minst. Detta pekar pa att
inducerbart forsvar av olika intensiteter kan paverka utfallet av 6kad tillgang pa foda och séledes
minska de effekter som anrikningsparadoxen annars kan medfora (Sun ef al. 2015).

Vos et al. (2004) visar resultat som séger att inducerbara forsvar kan ha stabiliserande effekter pa
populationsdynamiken hos herbivorer likavél som att 6ka risken for utdoende. Resultaten i Sun et
al. (2015) visar att dessa pastdenden fortfarande kan anses stimma nir man tar spatiala effekter i
beaktning. I en modell som presenteras i Stieha et al. (2016) finner man liknande resultat. Denna
modell visar dels skillnader i fodobegransning och inducerat forsvar samverkande kan paverka
populationsdynamiken, men dven hur de enskilt kan géra det. Om bade begréinsad tillgang till
foda och inducerat forsvar dr niarvarande kan detta leda till kraftiga 6kningar i populationsstorlek,
dven om dessa tva faktorer enskilt inte har denna effekt. Nar herbivorernas tillvixthastighet 6kar
sa Okar ocksd spannet for vilka nivaer av fodobegrénsning och inducerat férsvar som kan leda till
kraftiga 6kningar i populationsstorlek. Okningen sker enligt denna modell som oftast vid
medelhog tillgang till foda och hdg niva av inducerat forsvar (Stieha et al. 2016).

Samverkande direkt och indirekt forsvar hos sidenért och svartsenap

En studie av Rasmann ef al. (2011) undersoker ett tritrofiskt forhallande mellan sidenort
(Asclepias syriaca), en rotitande skalbaggsart (Tetraopes tetraophthalmus) och entomopatogena
nematoder (Heterorhabditis bacteriophora). Hér analyseras bade ett direkt forsvar dir av vixten



syntetiserade kardenolider paverkar 6verlevnaden hos 7. tetraophthalmus och ett indirekt forsvar
dér flyktiga amnen vars produktion induceras av 7. tetraophthalmus larver attraherar H.
bacteriophora. Resultaten visar en signifikant skillnad i attraktion av H. bacteriophora till betade
véxter. Predatorndrvaron till foljd av aktivt inducerbart forsvar har signifikant effekt;
overlevnaden hos herbivorernas larver minskade med hela 80 % (P<0.0001) (Rasmann ef al.
2011). Studien visar dven att det indirekta och det direkta forsvaret har en positiv genetisk
korrelation vilket dels tyder pa att trade-off mellan dem inte ar trolig och dels, med de
observerade effekterna i atanke, att de i forhallande till varandra inte dr redundanta. En ytterligare
intressant foljd av det indirekta forsvaret &r den positiva effekt som nirvaron av nematoder har pa
tillvixten ovan markniva. Néirvaron av rotitande larver (7. tetraophthalmus) ledde till en
minskning med 40% i tillvéxt ovan jord, men ndr H. bacteriophora fanns narvarande
observerades ingen minskning i tillvéxt. Detta torde vara en effekt av minskad prestanda hos
herbivorerna dé ingen direkt positiv effekt pa véxten observerats fran nirvaro av dessa nematoder
(Rasmann et al. 2011). En ytterligare studie dér synergi mellan direkt och indirekt forsvar har
visats ar Fatouros et al. (2014) som studerar svartsenap (Brassica nigra). B. nigra kan forsvara
sig mot dggldggande insekter dels genom inducerad nekros som torkar ut d4ggen och dels genom
VOC-medierad attraktion av parasitoider som angriper 4ggen. Denna studie bestod av bade
faltobservationer och experiment 1 vixthusmiljo. Faltobservationerna visade att inducerad nekros
signifikant minskade dggens overlevnad (P<0.001) 1 tva av tre fall. Antalet parasiterade d4gg var
dven det signifikant hogre (P<0.001 och P=0.02) i tva av tre fall. Den positiva korrelation mellan
direkt och indirekt forsvar som observerades 1 denna studie tyder pa att dessa tva i synergi
erbjuder viaxten en béttre mojlighet att bekdmpa herbivoriangrepp. Analysen som utfordes i
vixthusmiljd testade endast dggens dverlevnad med avseende pa nirvaro av direkt forsvar. Aven
hir observerades en signifikant ldgre overlevnad (P=0.004) hos dgg péd de vixter som uttryckte
det inducerbara forsvaret. Resultatet visade dven att farre 4gg dverlevde (22% Overlevnad) med
okande nekros-area (P=0.014) (Fatouros et al. 2014).

Resurstillgdng kan kraftigt forindra herbivoriforsvarets populationsdynamiska
konsekvenser

Som tidigare ndmnt tyder forskningen pé att ett forsvarssystems inverkan pa populationsdynamik
hos herbivorer inte enbart dr enskild utan snarare ingar i ett komplext system av interaktioner.
Till vilken grad ett herbivoriforsvar kan paverka populationsdynamiken kan enligt flera studier
variera med savil tillgang till primédra naringsdmnen som tillgang till &mnen som &r direkt
nodvindiga for forsvarssystemet (Verschoor et al. 2004, Reynolds et al. 2012, Ren et al. 2013).
Forsvarssystem som forlitar sig pa tillgang till ett &mne som véxten inte kan producera sjilv blir 1
hogre grad beroende av omgivande faktorer for dess potential att stabilisera eller destabilisera
herbivorers populationsdynamik (Reynolds et al. 2012). Tillging till priméra niaringsdmnen har
visat sig kunna fordndra till vilken grad forsvarssystemets uttryck prioriteras, darfor kan dven det
vara en avgorande faktor for den slutgiltiga effekten (Ren ez al. 2013). Det tidigare nimnda
mekaniska forsvaret hos D. caespitosa ér ett exempel pa hur ett sddant system kan paverkas av
resurstillgidng. I det fallet ar det kiseltillgdng som &r den direkt begréinsande faktorn for sjidlva
forsvarssystemet. Koncentrationsskillnader sé stora som tio ggr har uppmiétts 1 viaxtens blad till



foljd av skiftande kiselnivaer i marken (Handreck & Jones 1968). Dock har dven kvavetillgang en
stor betydelse for interaktioner mellan olika grésarter och herbivorer. En 6kad tillgang till kvéve
leder till hogre ndringsinnehéll i vixten och ddrmed fordndrad preferens hos herbivorerna. Olika
tillgdng till bdde kvdve och kisel har visat sig pdverka hur starkt grésarter som D. caespitosa, Poa
annua och Lolium perennae kan uttrycka sitt inducerbara forsvar och paverkar saledes dven
herbivorernas populationsdynamik (Garbuzov ef al. 2011, Reynolds et al. 2012).

Det konstitutiva forsvar som finns hos majs (Zea mays) ar ytterligare ett exempel pa hur
néringstillgdng bidrar till herbivorifoérsvarets paverkan pd herbivorernas populationsdynamik.
Majs producerar fenoler som har en begriansande effekt pa herbivorer. Hur starkt detta
forsvarssystem uttrycks péverkas inte bara av herbivoriintensitet, utan dven av kvavetillgdng
(Ren et al. 2013). Studien visar att en 6kad kvévetillgang resulterar i 6kad tillvixt och en relativ
minskning av fenolnivaer. Véaxten prioriterar till synes tillvdxt hogre dn forsvar. De minskade
konstitutiva fenolnivaerna i kombination med 6kat néringsinnehall till f6ljd av 6kad tillvéxt gor
vaxten mer mottaglig for herbivori. Intressant dr dock att en minskning av det konstitutiva
forsvaret hiar samtidigt ger vixten hogre plasticitet rérande mojligheten att bekédmpa ett eventuellt
angrepp med hjdlp av sitt inducerbara forsvar. I motsats till vid hog kvévetillgdng har majs med
lag kviavetillgang ett 6verskott av kol (C) som kan investeras i konstitutivt forsvar. Det innebar
mindre plasticitet vad géller inducerat forsvar och formégan att vid behov 6ka fenolnivaerna, men
samtidigt lagre mottaglighet for herbivori till f6ljd av hogre nivéer av konstitutivt forsvar (Ren et
al. 2013).

Sambandet mellan naringstillgang och herbivoriférsvars verkningsgrad kan &ven observeras i
akvatiska ekosystem. Tillgang till fosfor (P) har visat sig ha relevant inverkan pa interaktioner
mellan hjuldjur och de alger som utgdr foda for dem (Verschoor et al. 2004). I Verschoor et al.
(2004) visas att hog fosfortillgdng i kombination med oférsvarade alger resulterar i hoga
amplituder i hjuldjurens populationsstorlek. Nar algerna har inducerbara forsvar ar ddremot
amplituderna betydligt ldgre och stricker sig bara dver en ordning. Detta i jimforelse med lag
fosfortillgdng som resulterar i utdéende bade med och utan inducerbara forsvar. Med inducerbara
forsvar skedde dock utdéendet mer gradvis och, till skillnad fran nédringskedjan med oférsvarade
alger, utan en tydlig oscillatorisk tendens. Den stabiliserande effekt som kunde observeras vid
hog fosfortillgang var ddrmed nirvarande dven vid 14g fosfortillgang, dock inte lika kraftig.

Samtliga ovan ndmnda studiers resultat tyder pa forandrad effekt av herbivoriforsvar till f6ljd av
varierande tillgang till exempelvis kvédve (Garbuzov et al. 2011, Reynolds et al. 2012), kol (Ren
et al. 2013), fosfor (Verschoor et al. 2004) och kisel (Garbuzov et al. 2011, Reynolds et al. 2012)
hos flera olika arter. Av dessa resultat att doma ar det troligt att dessa typer av tillgangsberoenden
1 allminhet kan vara betydande faktorer i det nitverk av interaktioner som inverkar pa
populationsdynamiken.

Diskussion
Den forskning som sker pa herbivoriforsvar och dess roll i viaxt-herbivorinteraktioner ger en
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tydlig bild av den enorma mangfald och plasticitet som finns inom denna typ av evolutionira
anpassningar. Av de studier som tas upp i denna rapport att doma kan nérvaron av ett
herbivoriforsvar ha en rad olika konsekvenser pa herbivorers populationsdynamik. Stabiliserande
effekter forekommer i flera av de niringskedjor som analyserats (Underwood 1999, Verschoor et
al. 2004, van der Stap et al. 2006, van der Stap et al. 2009), men ir till synes starkt beroende av
att vissa forhallanden uppnés. Detta framforallt rorande fordrojningstid och forsvarets styrka.
Studierna verkar 6verens om att narvaron av herbivoriforsvar oftare har en tendens att
destabilisera herbivorernas populationsdynamik (Rasmann et al. 2011, Reynolds ef al. 2012, Sun
et al. 2015, Stieha et al. 2016).

Det inducerade kiselupptag som analyserats i D. caespitosa ér en forsvarstyp som observeras i
ménga grisarter. Det r, av antalet tillgingliga artiklar om &mnet att doma, ett val undersokt
mekaniskt forsvarssystem vars destabiliserande effekt pa herbivorers populationsdynamik &r val
dokumenterad. En sak som dock bér ndmnas dr att manga studier som analyserat detta
forsvarssystem utforts 1 vixthusmiljo (exempelvis (Massey et al. 2007, Garbuzov et al. 2011,
Reynolds et al. 2012)). Liksom vid anvdndandet av matematiska modeller bor man ha i tanke att
det 1 sddana kontrollerade miljder ar svart att helt efterlikna vilda forhdllanden dér troligen finns
manga fler faktorer som paverkar det man underséker, nagot som ocksé Reynolds et al. (2012)
papekar. Detta antagande styrks ytterligare av att skiftande tillgang pa bade priméara
naringsdmnen (Verschoor et al. 2004, Ren et al. 2013) och direkt forsvarsrelaterade &mnen sdsom
kisel (Garbuzov et al. 2011, Reynolds ef al. 2012) har visats paverka forsvarssystemens
verkningsgrad.

Samtliga analyser av interaktioner mellan herbivora hjuldjur och alger som inkluderats i denna
rapport visar liknande resultat (Verschoor et al. 2004, van der Stap et al. 2006, van der Stap et al.
2009). Inducerbara herbivoriforsvar visar sig i detta fall minska amplituden i populationens
fluktuationer vilket leder till slutsatsen att denna forsvarstyp har storst potential att stabilisera
hjuldjurens populationsdynamik. Fluktuationerna i populationsstorlek var férvisso storst i
franvaro av forsvar, men utddenderisken vid inducerbart forsvar 6kar ocksa 1 forhallande till
franvaro av forsvar. Detta faktum gor att den stabiliserande effekten kan ifrdgasittas beroende pa
fran vilket tidsperspektiv man angriper fragan. Pa kort sikt har det inducerbara forsvaret en klar
stabiliserande effekt i och med fluktuationernas ldgre amplitud, & andra sidan leder det pé lang
sikt ocksa till en successiv minskning i populationsstorlek som oftare leder till att herbivorerna
dor ut. Detta kan da istillet tolkas som en destabiliserande effekt.

Interaktioner som studerats 1 ndringskedjor dér A4. syriaca har ett tritrofiskt forhallande med
rotdtande insekter och nematoder som prederar pa dessa (Rasmann ez al. 2011) utgér ett relevant
exempel pa samverkan mellan direkt och indirekt forsvar. Detta tyder pa att trade-off 1 detta fall
inte sker forsvarssystemen emellan. Det faktum att det finns en positiv genetisk korrelation i
uttrycket av dessa pekar pa att fordelarna av att ha simultant aktiva direkta och indirekta forsvar i
vissa fall kan viiga tyngre én den resursatging som detta innebér. Aven Fatouros et al. (2014)
visar resultat som tyder pa liknande synergi mellan direkt och indirekt forsvar hos svartsenap.
Utifran detta kan man misstinka att detta forhallande inte dr helt ovanligt, &ven om det ocksa
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finns studier som talar for att trade-off sker 4ven mellan direkta och indirekta forsvar (Ballhorn et
al. 2008).

Problematik rorande tolkning av resultat

Manga studier anvander sig av matematiska modeller for att visualisera interaktioner som
paverkar populationsdynamik. Sddana modeller kan vara ett mycket kraftfullt verktyg for att
forsta olika faktorers potentiella padverkan i ett system. Det finns samtidigt problem med att dra
slutsatser utifran matematiska modeller i syfte att forsoka beskriva forhéllanden som rader 1
verkligheten. Exempelvis anvédnder Stieha et al. (2016) en matematisk modell for att simulera
kompenserande atervaxt som en respons pd insektsherbivori. I denna modell dr det en
forutséttning att herbivorerna i fraga faktiskt begrinsas av just den véxt som ingér i experimentet
for att utfallet ska representera ett realistiskt scenario, nagot som dven pépekas i denna artikel.
Detta &r problematiskt i och med det faktum att herbivoren ofta inte dr begrinsad till enbart en
vaxt, ndgot som avsevirt minskar en sidan modells anvindbarhet. Vidare dr det mycket svart att
faststilla denna typ av begridnsning utanfor laboratoriemilj6, 4&ven om sé ar fallet. Manga studier
ar ocksa Overens om att vaxt-herbivorinteraktioner som regel utgér mycket komplexa system, att
det bortsett fran de uppenbara faktorerna ocksa finns en stor méngd kringliggande faktorer som
dven de har en roll i interaktionen (Massey et al. 2007, Garbuzov et al. 2011, Reynolds et al.
2012, Calandra et al. 2016). En matematisk modell blir darfor troligtvis &n mer kénslig vad géller
oavsiktligt uteldimnande av faktorer sdsom niringstillgang eller temperatur.

Tillgang till primdra ndringsimnen och andra &mnen nédvéndiga for syntes av forsvarsprodukter
har visats ha stor inverkan pa forsvarssystemens effektivitet (Verschoor et al. 2004, Reynolds et
al. 2012, Ren et al. 2013). En ytterligare faktor som kan inverka pa hur herbivoriférsvar paverkar
populationsdynamiken dr huruvida herbivoren i fraga &r specialist eller generalist. Det har visats
att specialistherbivorer dr betydligt mycket mer motstdndskraftiga 4n generalistherbivorer
(Rasmann et al. 2015). Dessa exempel ger en bild av den komplexitet som troligtvis rider i detta
nétverk av interaktioner. Alla kringliggande faktorer av denna typ problematiserar utpekande av
enskilda paverkande faktorer d& de kan vara kopplade till manga andra faktorer som latt forbigés.
Detta kan troligtvis sarskilt gélla i vaxthusmiljo da det dels kan vara svért att efterlikna de
forhallanden som rader i vilt tillstand, och dels det faktum att det dr nést intill omojligt att
inkludera alla faktorer som mojligtvis kan paverka resultatet. De studier som tas upp i denna
rapport dr ndst intill uteslutande utférda i vaxthusmiljo eller under laboratorieférhdllanden. Ett
undantag dr dock Fatouros ef al. (2014) dar man utfort bade féltobservationer och
vaxthusexperiment for att undersoka samma system. I bada fallen hade det inducerade forsvaret
en signifikant inverkan pa herbivorernas 6verlevnad. Detta &r ett argument for att experiment i
vaxthusmiljo trots tidigare ndmnda tillkortakommanden kan vara ett anvéndbart verktyg for att
battre forstd denna typ av interaktioner. Det skulle dock behovas fler studier 1 falt for att bekréfta
detta, &ven om studier i falt medfor en viss problematik vad géller uteslutande av kringliggande
faktorer.

Vidare kan man, trots till synes tydliga resultat i ménga studier, ifragasitta huruvida
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forsvarssystemen faktiskt dr betydande i forhallande till andra faktorer som inverkar pa
herbivorernas populationsdynamik. Det faktum att det finns ett mkt stort antal sidana faktorer
forsvarar mojligheten att sékert fastsla att en fordndring beror pa just ett herbivoriférsvar. Det
finns dven en problematik i att dra generella slutsatser utifrn studier som endast ror interaktioner
mellan tva arter.

Slutsatser

Béde genotyp och omgivande faktorer sdsom herbivoriintensitet och néringstillgéng &r tillsynes
avgorande for forsvarens karaktir. Huruvida trade-off mellan olika forsvar sker tycks till stor del
bero pd om de kridver samma resurser. Da detta ofta &r fallet med konstitutiva och inducerbara
forsvar ér trade-off dem emellan som regel att vénta. Direkta och indirekta forsvar forlitar sig i
motsats till detta ofta pa olika resurser. I tilldgg till detta kan dessa dven verka i synergi med
varandra, saledes behover trade-off mellan direkta och indirekta forsvar inte nodvandigtvis ske,
atminstone inte 1 lika stor utstrackning.

Utifran de studier som analyserats i denna rapport kan vissa slutsatser rorande
herbivoriférsvarens karaktir och dess koppling till populationsdynamiska forandringar dras.
Risken for att destabiliserande effekter ska uppnas korrelerar tillsynes positivt med forsvarets
induceringstid och styrka. Hog styrka och lang induceringstid ser ut att vanligtvis resultera i
hogre amplituder i populationers storleksforandring. Utdéenderisken ser &ven den ut att korrelera
positivt med dessa faktorer. Stabiliserande effekter verkar saledes vara vanligare i de fall
forsvaret dr konstitutivt eller har kort induceringstid. Att dessa effekter ska uppnés forutsitter att
vissa kriterier géllande exempelvis niringstillgang uppfylls.

Konstitutiva och inducerbara forsvar av bade direkt och indirekt typ aterfinns i ett stort antal
véxtarter. Att denna typ av anpassning &r sd pass vanlig tyder pé att sddana system har en
potentiellt mycket viktig roll i ménga ekosystems dynamik. Vixter befinner sig som regel pd
botten av ndringskedjan, saledes har deras forsvarssystem énnu storre potential att paverka
dynamiken i ett ekosystem. Detta pd grund av att forédndringar pé en lag niva inte bara paverkar
de organismer som har ett direkt forhallande till véxten, utan dven indirekt kan paverka hogre
trofinivaer (Verschoor et al. 2004). Att konstitutiva och inducerbara forsvar kan vara en drivande
faktor bakom populationsdynamiska forédndringar dr enligt manga studier ett faktum. Detta ger
stod at teorier om att vixter med ldmpliga forsvarsanpassningar skulle kunna anvindas i syfte att
kontrollera herbivorpopulationer. Att anvénda vaxter med starkt inducerat férsvar for att
kontrollera skadedjur i odlad milj6 skulle séledes kunna vara ett mycket anvindbart verktyg inom
jordbruket vilket d&ven papekas av Underwood (1999).
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Herbivoriforsvar hos vaxter och deras koppling till herbivorers
populationsdynamik: Etisk bilaga

Robert Kullman

Sjalvstandigt arbete i biologi 2016

Etiska aspekter pa amnet

Uppsatsen ror véxters forsvar mot herbivori och de effekter dessa system potentiellt kan utdva pa
populationsdynamiken hos herbivorer. Resultat fran ett antal tidigare publicerade
forskningsstudier har analyserats for att slutsatser rérande &mnet ska kunna dras. Inga analyser
har alltsé utforts specifikt for denna uppsats.

Etiska synpunkter pa studiernas tillvigagangssitt

De studier vars resultat ligger till grund for denna rapport har uteslutande utforts under
konstgjorda forhallanden. For att undersoka interaktioner mellan vaxter och landlevande djur som
gnagare och insekter har man gjort forsok i vaxthusmiljo dir djuren i olika grad tillatits beta pa
vaxten 1 fraga. De studier som ror akvatiska ekosystem utgjordes av konstgjorda niringskedjor av
alger och herbivora hjuldjur som livnért sig pd dessa.

De studier som analyserats for denna rapport anses inte ha resulterat i lidande som nimnvirt
overskrider det som de inblandade arterna skulle uppleva i vilt tillstand. De insekter och gnagare
som ingétt i experimenten har inte av de beskrivna metoderna att doma utsatts for nagon direkt
skada. Huruvida de djur som ingétt i de inkluderade studierna faktiskt behandlats pa ett sdtt som
minimerat skada och onddigt lidande kan dock sjdlvklart inte garanteras av forfattaren till denna
rapport. Detta pa grund av att det inte framgar tydligt i de studier som analyserats (exempelvis
Reynolds ef al. (2012)). Man kan saklart alltid diskutera vilken rétt man som forskare har att
fanga in eller foda upp djur och lata dem leva 1 vixthusmiljo i syfte att utféra experiment.
Samtidigt 4r 6kad forstaelse av vixters herbivoriforsvar och herbivorers populationsdynamik
mycket anvindbart for oss ménniskor, exempelvis for skadedjursbekdmpning. Ur en rent
utilitaristisk synvinkel borde darfor just dessa experiment kunna ses som acceptabla da lidandet
till synes é&r litet och nyttan som resultaten kan bringa ar stor. Dock boér man 1 det fall kunskapen
anvénds for att exempelvis kontrollera skadedjurspopulationer dven ha potentiella effekter péa
naturliga ekosystem i atanke. Det faktum att sddana atgérder kan resultera i oonskade foljder for
ett ekosystem utgor ett etiskt argument virt att viga mot atgédrdens potentiella nytta.

Forskningsetik

I sokandet av information till denna uppsats har vikt lagts vid att endast inkludera studier som
redovisar tydliga resultat rorande populationsdynamiska forédndringar. De utvalda studiernas
forutséttningar anses vara relevanta for att besvara fragestdllningen. Att inkludera flera studier
rorande samma art och liknande forsvarsanpassningar har dven det efterstravats, detta i syfte att
kunna jimfora resultat och ge en mer trovérdig grund for den information och de slutsatser som
presenteras i uppsatsen.

Stor vikt har lagts vid att presentera resultat pa ett sadant sétt att killan varifran informationen &r

hidmtad framgar tydligt. Tydlighet i vad som &r egna resonemang och vad som ér slutsatser fran
tidigare arbeten har prioriterats i denna rapport.
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