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Varierar brunand Aythya ferina periodiskt? — en analys av
inventeringsresultat frin Angarnsjodngen, Sverige, 1978-2003 och

Engure, Lettland, 1972-1992

Does the Pochard Aythya ferina vary periodically? — an analysis of census data
[from Angarnsjédngen, Sweden 1978—2003 and Lake Engure, Latvia 1972—-1992

SVANTE SODERHOLM

Annual counts of the number of breeding Pochard Aythya
ferina at Angarnsjodngen, Sweden, 1978-2003, and at
Engure, Latvia, 1972—-1992, suggest that the populations
varied, with a period of about 5 years. This variation is
superimposed on the dominating change of the popula-
tion. The temporal trends were analysed using discrete
Fourier transform and by analysis of the autocorrelation
function. Although not all of these results were statisti-
cally significant, the available information suggests that
there could be a periodic variation with a period of about
5 years, since signs of periodicity are seen in the analy-
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ses and similar signs are seen in census data from two
different populations. A tentative explanation, based on
existing theoretical studies, is given for why there would
be a periodic variation in the Pochard population. It is
suggested that random perturbations which lowers the
breeding success causes a periodic population dynamic.
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Det dr vél kant att smagnagarpopulationer pa nord-
liga breddgrader varierar cykliskt (Hansson 1984,
Hansson & Henttonen 1985, Hansson 1999, for en
oversikt se Krebs & Myers 1974). Mest kidnd ar
troligen ldmmelns cykler som ofta upptrdder med
en periodicitet av tre ar (se exempelvis Kokorev &
Kuksov 2002). Likasa dr det kint att populationer
av flera predatorer varierar cykliskt med gnagar-
tillgangen, t.ex. parluggla (Linkola & Myllymaki
1969, Hornfeldt 1978, Hornfeldt m.fl. 1986, 1990,
Korpimiki 1987a, b) och labbar (Jakobsson &
Johansson 2001). Aven nordliga populationer av
honsfaglar kan variera cykliskt. Nyligen har man
visat att vissa arter av vadare och géss som hickar
pa tundran ocksa varierar cykliskt samt att denna
variation indirekt beror pa storleken pa ldmmelpo-
pulationen (Blomgqvist m.fl. 2002). Detta beror pa
att predationstrycket pa vadare och géss blir lagt
nér lamlarna &r talrika.

Mig veterligen dr de ovan ndmnda fagelpopu-
lationera de enda i norra Europa som varierar cy-
kliskt. Detta gjorde att jag blev mycket forvanad
och intresserad ndr jag mérkte att inventeringsdata
frdn Angarnsjodngen indikerade att antalet hick-
ande brundnder forefoll variera periodiskt. Till
skillnad fran smégnagare och deras predatorer ver-

kade variationerna var vésentligt mindre. Medan
de forra varierar mellan en mycket stor popula-
tion och ett fatal individer verkade variationen hos
brunand snarare vara en mindre periodisk variation
overlagrad pd den dominerande populationsut-
vecklingen.

For att undersoka detta beslot jag mig for att in-
hidmta uppgifter fran ytterligare ett antal ar innan
jag gjorde en noggrann analys av inventeringsse-
rien. Efter ytterligare sju ars inventeringsarbete,
ndr inventeringsserien omfattade 26 ér i foljd, indi-
kerade fortfarande inventeringsuppgifterna att det
kunde finnas en periodisk variation. Detta ledde
till att jag beslot mig for att analysera uppgifterna,
dven om tidsserien fortfarande kan vara i kortaste
laget for att detektera en svag cyklisk variation .

For att 6ka mojligheten att dra generella slutsat-
ser inkluderade jag en inventeringsserie omfattan-
de 21 ar frén Engure i Lettland (Blums m.fl. 1993) i
analyserna. Det vore 6nskvirt att inkludera ytterli-
gare uppgifter, men jag har inte funnit ndgon lamp-
lig serie. I detta arbete presenterar jag analyser av
inventeringsdata fran Angarnsjodngen och Engure
och diskuterar tiankbara orsaker till en periodiskt
varierande populationstorlek.
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Lokaler och metoder

Angarnsjodngen dr beldgen 25 km NO om Stock-
holm (59° 33’ N, 18° 10’ O). Sjddngens yta dr cirka
110 ha. Sjodngen ér en grund sldttsjo som sdnkts.
Under forsta hilften av 1980-talet forsdmrades
sjodngen som féagellokal genom en accelerande
igenvixning till f6ljd av 6vergddning. Genom en
omfattande sjorestaurering vintern 1992/93 brots
den negativa utvecklingen och populationerna av
bl.a. olika andarter 6kade snabbt. De har sedan
restaureringen legat pa en hogre niva dn den som
radde i slutet pd 1970-talet. For mer detaljerade
upplysningar om biotopen, restaureringen och dess
inverkan pd fagelfaunan se Soderholm & Eriksson
(1999, 2004) och Larsson & Welander (2003). In-
venteringsdata om brunand hérror fran den arliga
inventeringen av vitmarksfigelfaunan vid Angarn-
sjodngen som genomforts sedan 1978. Invente-
ringsmetodiken finns beskriven i Soderholm &
Eriksson (1999, 2002).

Engure ér en av Lettlands fem storsta sjoar, dess
yta &r 35 km? Den &r beldgen innanfor sydvéstra
delen av Rigabukten (57° 15’ N, 23° 07° O). En-
gure dr klassad som en permanent dversvimmad
vatmark med uppskjutande vegetation (for klassi-
ficeringskriterier se Cowardin m.fl. 1979.) Sedan
1960 har vatmarken fordndrats sé att de 6ppna vat-
tenytorna nu ar halvvégs igenvuxna. Under invente-
ringsperioden 1972—1992 har dar och omrdden med
uppskjutande vegetation varit fagelskyddsomraden
under hiackningssdsongen, men jakt har varit tilla-
ten under tre manader pa hdsten. Inventeringsom-
radet har paverkats av ménniskan genom skétsel av
vatmarken. Bland atgidrderna mérks anlédggandet av
konstgjorda Gar, vegetationsbekdmpning, bekdmp-
ning av predatorer (jakt och forflyttning av fingade
predatorer) och forsok att locka masar och tdrnor
till vatmarken. Fér ndrmare upplysningar om vét-
marken och inventeringsmetodiken, se till exempel
Blums m.fl. (1993, 1996) och referenser déri.

For att om mojligt utesluta att de tecken pa en
periodisk variation som finns i inventeringsuppgif-
terna beror pa slumpmaéssiga variationer som pa-
verkar flera andarter, undersdkte jag om det fanns
ndgon korrelation mellan antalet hickande par av
fyra olika arter: griasand, brunand, vigg och knipa.
I denna analys anvindes enbart uppgifter fran An-
garnsjodngen, dé jag inte hade tillgang till dessa
uppgifter fran Engure. Arterna som valdes for den-
na analys ér de dykandsarter som hackar i Angarn-
sjodngen, grasand inkluderades for att i mojligaste
man belysa skillnaden i fédoval mellan dykandsar-
terna. Brunand livnér sig i storre utstrickning pa
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vegetabilisk foda dn vigg och knipa (Bauer & Glutz
von Blotzheim 1969, Cramp & Simmons 1977).

For att kvantifiera den periodiska variationen
som tycks finnas i inventeringsuppgifterna och om
mojligt sdkerstdlla den (eller vederldgga den) ana-
lyserades uppgifterna i frekvensrummet med hjilp
av Discrete Fourier Transform (DFT) och i tids-
rummet med hjélp av autokorrelationsberdkningar.
Detta dr tva olika metoder for att undersdka om det
finns periodiska monster nér en observabel varierar
med tiden, exempelvis antalet hickande par per ér.

DFT ér ett kraftfullt verktyg for att uppticka och
beskriva periodiska variationer och anvinds bland
annat inom biologi och fysik samt inom tekniska
tillampningar sdsom signalbehandling. De aktuella
inventeringsserierna (tidsserierna) kan dock vara
i kortaste laget for denna teknik med tanke pa att
biologiska forlopp som beskrivs som periodiska el-
ler cykliska har varierande periodldngd, varierande
amplitud, skiftande monster mm. Serier om minst
50 &r hade darfor varit onskvart.

Eftersom éartal ger en diskret tidskala (d.v.s.
variabeln artal kan endast anta vissa virden, de
naturliga talen N = {0, 1, 2, 3,...} anvdndes dis-
kret Fouriertransformation for att berdknade den
sé kallade spektrala titheten P(k). Fouriertrans-
formationen innebir i korthet att man beskriver
den aktuella tidsserien med de periodiska funk-
tioner sinus och cosinus, i form av en summa av
sinus och cosinus funktioner med olika frekvenser
(periodtider). Den spektrala tdtheten defineras da
som P(k) = [X(k)| /N dir X(k) dr komponenterna
i den diskreta Fouriertransformen, k = 0,1, 2...N-1
ar de diskreta frekvenserna och N dr tidsseriens
langd. En tydlig topp i den spektrala titheten vid
k; visar att den tidserie som transformerats har en
periodisk komponent, givetvis kan P(k) innehalla
flera toppar. Frekvensen for den periodiska kom-
ponenten ges av f =k;/N. Genom att den spektrala
titheten endast berdknas for diskreta k-virden
kommer en viss osdkerhet att uppstd i friga om
frekvensen for en periodisk komponent. Detta or-
sakas av att den spektrala titheten for periodiska
komponenter vars frekvens inte uppfyller f = k/N
kommer att dverforas till narliggande frekvenser
som exakt uppfyller villkoret. Exempelvis kan tva
nérligande toppar vid P(k;) och P(k;.) uppkomma
genom en komponent med en frekvens mellan de
frekvenser som svarar mot k; och k;,;. Vidare ar
den maximala frekvensen for en eventuell pe-
riodisk komponent som kan detekteras 0,5, d.v.s.
periodtiden T = 2, vilket innebdr att periodiska
forlopp med en kortare period &n tva ganger tiden
mellan tva véirden i tidsserien inte kan detekteras.



Den spektrala tatheten vid k = 0 ges av m?N, ddr
m dr medelvardet for tidsserien.

Signifikansen hos de funna periodiciteterna har
undersokts genom att P(k) har jamforts i ett good-
ness of fit test med en jamn (uniform) férdelning
(vitt brus). I detta fall giller att 2P(k)/var(N) har
en y>-fordelning med tva frihetsgrader, nar k # 0.
I detta uttryck &r var(N) variansen for den aktuella
tidsserien, d.v.s. variansen av inventeringsuppgif-
terna. Observera att inventeringsserier av detta slag
alltid dr problematiska att testa statistiskt da data
inte dr oberoende, antalet hickande par ett &r beror
i varierande omfattning pa antalet par foregaende
och/eller tidigare ér.

Som ett komplement till DFT-analysen analy-
serades inventeringsresultaten ocksd med hjilp
av en autokorrelationsberdkning. Den frimsta or-
saken till detta dr problemet som diskuterats ovan
med att avstdnden i frekvens (periodtid) mellan de
diskreta k-virdena dr stort for smd k-virden och
ojamt fordelade. Om det inte fanns ndgon periodisk
variation 1 materialet skulle resultatet av autokor-
relationsberdkningen vara en kurva som f6ll mjukt
och jdmt fran ett maximalt vérde vid till noll. En
periodisk variation ger upphov till lokala maxima
och minima som &r separerade med halva den ak-
tuella periodtiden.

For nidrmare upplysningar om de matematiska
metoder som anvénts vid analyserna se till exempel
Oppenheimer & Shaffer (1975).

Resultat

Antalet hickande par av brunand i Angarnsjédngen
under inventeringsperioden 1978-2003 och i En-
gure 1972-1992 redovisas i Figur 1. I diagrammen
har jag lagt in sinuskurvor med en periodicitet av
fem ar for att belysa variationen som inventerings-
uppgifterna indikerar. Kurvorna &r passade med
O6gonmaétt for att de ansluta sd vil som mojligt till
variationerna i respektive population. Aven en pe-
riod om fyra ar &r visuellt i god Gverensstimmelse
med inventeringsuppgifterna frdn Angarnsjoing-
en.

Angarnsjodngens ldmplighet som héckplats for
brunand har varierat avsevirt under inventerings-
serien. Darfor har jag delat in den totala invente-
ringsperioden i tre kortare tidsperioder som é&ter-
speglar sjodngens tillstind som hackfagellokal
for sjofaglar. Dessa ar: (I) En period fran 1978 till
mitten av 1980-talet ndr antalet hickande brunin-
der varierade mellan 6 och 15 par, till synes utan
nagon tydlig trend i populationen. Under senare
delen av 1980-talet ledde den accelerande igenvéx-
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Figur 1. Antalet hiackande par per ar av brunand vid Angarn-
sjodngen 1978-2003 (6vre) och Engure 1972-1992 (nedre).
Som jamforelse finns sinuskurvor med periodtid T = 5 ar och
med amplituderna 3 och 78 par inlagda. Observera att tids-
skalorna utfomats sé att bada ticker en lika lang tidsperiod
for att underldtta en jimforelse av inventeringsserierna.
Annual numbers of breeding pairs of Pochard at Angarnsjo-
dngen 1978-2003 (upper) and Engure 1972—1992 (lower).
The sine curves (period T = 5 years) are fitted by eye with
amplitudes of 3 and 78 pairs, respectively.

ningen snabbt till forsimrade betingelser for dnder
i sjodangen (Soderholm & Eriksson 1999). (II) Fran
slutet av 1980-talet fram till restaureringen 1992
var sjodngen foga lampad som hécklokal for dn-
der varfor populationen var mycket liten, 2—4 par.
(IIT) Inleds i och med att sjédngen restaurerats. Till
skillnad fran simidnderna som 6kade markant redan
1993 mirks dykdndernas respons pd den forbatt-
rade hickningsmiljon forst 1994 (Soderholm &
Eriksson 1999, Soderholm & Eriksson 2004). Un-
der perioden 1994-2002 dr utvecklingen snarlik
den under period I, d.v.s. populationen varierar
mellan 6 och 14 par utan nagon tydlig trend. Monst-
ret bryts 2003 da endast tre par hickade. Denna
minskning var inte unik for brunand da samtliga
dykandsarter minskade avsevért frdn 2002 till 2003
i Angarnsjodngen. Minskningen berodde troligen
pa att sjodngen vintern 2002/2003 troligen var i det
ndrmaste bottenfrusen vilket ledde till brist pa foda
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for dykdnder under varen och hickningssdsongen
2003 (Soderholm & Eriksson 2004).

Aven om periodiciteten inte var signifikant (DFT
P(5): x*= 3,38, df = 2, P = 0,18) for Angarns;jo-
dngen tyder inventeringsuppgifterna pa att popula-
tionen varierade med en period om 4-5 &r under
period I innan sjodngen férsdmrades, samt att sam-
ma periodiska variation fanns efter restaureringen
under period IIT (Figur 1, 6vre). Det fanns ocksa en
antydan till en periodisk variation under period II,
nér sjodngens tillstdnd var mycket daligt och endast
ett fital par hdckade. Det laga antalet brunéinder
gor det dock svart att pavisa en eventuell cyklisk
variation under denna period. Overensstimmelsen
mellan inventeringsuppgifterna och sinuskurvan
for bade period I och III tyder pd att populationen
varierade periodiskt under hela undersdkningspe-
rioden.

For populationen i Engure verkar det finnas en
periodisk variation (DFT P(3): x*= 6,48, df = 2,
P = 0,039) overlagrad pa den langsiktiga trenden
(Figur 1 nedre) som hér utgoérs av en viaxande po-
pulation (Linjér regression: y = 8,80x—17223; R* =
0,404; F = 12,86; P = 0,0020).

Varken i materialet fran Angarnsjédngen eller
Engure (Blums m.fl. 1993) finns nagot som tyder
pa att ndgon annan art dn brunand skulle variera
periodiskt. Korrelationsanalysen (Tabell 1) visar
att populationerna av grasand, vigg och knipa dr
positivt korrelerade. Daremot finns det inga tecken
pa en korrelation mellan brunand och nigon av de
andra arterna, vilket visar att brunandens popula-
tionsutveckling skiljer sig fran dessa. Detta kan
forutom en eventuell periodisk variation bero pa att
brunandspopulationen inte i samma utstrickning
har paverkats av lokalens allménna tillstand” i
samma grad som populationerna av grisand, vigg
och knipa som snabbt har 6kat ndr Angarnsjodngen
varit lamplig som hdcklokal for dnder.

For att underldtta en jamforelse mellan de tva
lokalerna dr den spektrala titheten i Figur 2 nor-
maliserad s& att P(0) = 1. Uppgifterna fran An-
garnsjodngen innehdller flera tydligt urskiljbara
toppar. De tvd mest framtridande finns vid k = 2
vilket motsvarar en period T = 13 ar och k = 5 vil-
ket motsvarar T = 5,2 ar. Den forstndmnda toppen
beror pa Angarnsjodngens ovan diskuterade kraf-
tiga variation i ldmplighet som héckningsbiotop.
Denna leder till att det framtrdder en lang periodtid
i materialet, omkring 1518 &r. Utover denna ldnga
periodicitet framtrdder ocksd en kortare periodisk
variation med en periodtid omkring 5 &r i Angarn-
sjodangen. Uppgifterna fran Engure ger en tydlig
topp vid k = 3 vilket motsvarar en period T = 7 ar.
For ovrigt finns inga distinkta toppar vilket indike-
rar att det finns en periodisk variation och att den
har en periodtid omkring 7 ar.

Med tanke pa att endast vissa diskreta frekvenser
aterfinns i den spektrala titheten bor samstdmmig-
heten i periodtid mellan uppgifterna fran Engure
och Angarnsjodngen betraktas som god. Om man
antar att variationen skett med samma periodtid vid
bada lokalerna tyder uppgifterna pé att de under-
sokta populationerna varierar med en periodtid av
5till 7 ar.

Autokorrelationsfunktionen for uppgifterna fran
Angarnsjodngen domineras av ett lokalt minimum
vid en tidsforskjutning av 7-8 ar (Figur 3, 6vre),
vilket motsvarar en periodtid av ungefar 15 ar. Det-
ta minimum beror frimst pa de langsiktiga biotop-
méssiga fordndringar som ndmnts ovan. Forutom
denna extrempunkt finns, med regelbundet avstand,
ett antal lokala maxima och minima och tendenser
till dylika som svarar mot en periodtid av c. 5 ar.
Men amplituden dr 14g och som framgar av det 95
% konfidensintervallet, streckade kurvor i figuren,
dr resultatet inte signifikant. Autokorrelationsfunk-
tionen for uppgifterna fran Engure uppvisar ett an-

Tabell 1. Korrelation mellan antalet hdckande par av fyra andarter i Angarnsjéangen 1978-2003. I tabellen

anges korrelationskoefficient, r, och signifikans, P.

The correlation between the number of breeding pairs of four species of ducks in Lake Angarnsjodngen 1978—
2003. Correlation coefficient, r, and significance, P, are given in the table.

Art Grésand Brunand Vigg Knipa
Species Mallard Pochard Tufted Duck Goldeneye
Grisand — -0,18; 0,39 0,40; 0,042 0,65; < 0,001
Mallard

Brunand — 0,24; 0,24 -0,13; 0,51
Pochard

Vigg — 0,69; < 0,001
Tufted Duck
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Figur 2. Spektral tithet for inventeringsuppgifterna fran
Angarnsjédngen 1978-2003 (6vre) och Engure 1972-1992
(nedre). Tatheten dr normaliserad med P(k=0). Den ar dis-
kret eftersom skalan for k dr diskret (d.v.s. k antar endast
naturliga heltalsviarden k =0,1,2..N-1 och T gesav T = 1/f=
N/ki) ér de inlagda kurvorna endast en hjélp for dgat.

Normalized spectral density for annual numbers from An-
garnsjodngen 1978-2003 (upper) and Engure 1972—1992
(lower). The density is normalized by P(k=0). Since the den-
sity is discrete the curves are only a guide to the eye.

tal lokala maxima och minima, avstinden mellan
dessa dr i overenstimmelse med en periodtid av c.
5 &r (Figur 3, nedre). Men amplituden dr 1ag och
resultatet dr inte statistiskt signifikant.

Diskussion

Vad som édr sldende med inventeringsuppgifterna
som presenteras i Figur 1 &r att den antydda perio-
diska variationen framtrdder under en léng tid och
att den upptrader vid bégge lokalerna trots att po-
pulationsutvecklingen skiljer sig avsevirt at mellan
lokalerna samt att antalet hackande par vid Engure
dr omkring 30 génger storre dn vid Angarnsjoangen.
Uppgifterna tyder pé att den periodiska variationen
har varit i fas eller i det ndrmaste i fas vid lokaler-
na. Vidare framtrader ingen fasskift mellan period I
och IIT i uppgifterna frdn Angarnsjodngen. Givetvis
dr det sa att de synbarligen periodiska variationerna

Figur 3. Autokorrelation for inventeringsuppgifterna (In(N))
fran Angarnsjédngen 1978-2003 (6vre) och Engure 1972—
1992 (nedre). Eftersom autokorrelationen &r diskret utgér
kurvorna endast en hjélp for dgat. Streckade kurvor anger
95% konfidensintervall.

Autocorrelation for the annual number (In(N)) from An-
garnsjodngen 1978-2003 (upper) and Engure 1972—1992
(lower). Since the function is discrete the curves are only a
guide to the eye. The dashed curves give the 95% confidence
interval.

kan bero pa slumpen, men mot det talar det forhal-
landet att tva geografiskt vil atskilda populationer
(Engure ligger c. 420 km SO om Angarnsjéidngen
och lokalerna ligger pa varsin sida av Ostersjon)
uppvisar tecken pd liknande periodisk variation
trots att dataserierierna omfattat olika tidsperioder
och trots att den dominerande populationsutveck-
lingen varit vdsenskild vid lokalerna i fraga.
Korrelationsanalysen rorande de olika andarter-
nas populationsutveckling vid Angarnsjodngen ger
stod for att brunandens utveckling varit skild fran
de ovriga dndernas. Det &dr dock klart att korrela-
tionsanalysen kan ha paverkats av forandringar i de
svenska populationerna av de aktuella arterna. Min
uppfattning ar dock att en dylik paverkan &r ringa,
da samtliga aktuella arter uppvisar en positiv trend
i resultaten frén den svenska delen av den Inter-
nationella sjofagelsinventeringsserien 1967-2003
eller en stabil niva f6ljt av en positiv trend sedan
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omkring 1990 (Nilsson 2003). Ingen ndrmare jam-
forelse har gjorts med resultaten av den Svenska
héckfagelinventeringen d& underlaget for bade
brunand och vigg dr otillrickligt (Lindstrom &
Svensson 2003).

Trots att den periodiska variationen inte &r sta-
tistiskt signifikant finns det flera tecken pa att det
skulle kunna finnas en sddan. De bdda invente-
ringsserierna uppvisar tecken pa en liknande pe-
riodiska variation, med en periodtid av omkring 5
ar, overlagrad pd den dominerade populationsut-
vecklingen. Vidare dterfinns svaga lokala extrem-
punkter vid samtliga tidsforskjutningar ddr man
skulle forvinta sig dylika vid en periodisk varia-
tion med T =~ 5 &r i autokorrelationsfunktionen
for uppgifterna frdn Engure. Flertalet av dessa
extrempunkter framtrider dven i uppgifterna fran
Angarnsjéidngen. Denna autokorrelationsfunktion
har inga minimum vid omkring 23 &r och 7-8 &r.
I autokorrelationsfunktionen fér Angarn dr vidare
maximumet vid omkring 5 ar svagt (det finns en
skuldra vid denna tidsforskjutning) men forvinta-
de strukturer for en periodtid av ca 5 ar framtréder
for tidsforskjutningar pa 10 &r eller mer. Att en del
forvintade strukturer for en periodtid av ca 5 ar
inte framtrdder i uppgifterna fran Angarnsjéang-
en beror troligen pd den tidigare ndmnda kraftiga
variationen i lokalens ldmplighet som hédcknings-
biotop for dnder. Den stora varitionen i sjodngens
lamplighet gor att nagra strukturerna "doljs" av
den dominerande strukturen som uppkommer pa
grund av denna variation. Situationen &r snarlik
for resultaten av DFT-analysen. Bidgge invente-
ringsserierna ger en topp svarande mot en period
av 57 ar. I uppgifterna fran Angarnsjodngen finns
dock som sagt den dominerande toppen vid T =13
ar, men den kan hianforas till sjddngens ldmplighet
som hickningslokal for brunand och andra and-
arter.

P4 bada lokalerna finns det alltsa tecken som ty-
der pa att det Gverlagrat pd den dominerande po-
pulationsutvecklingen finns en svagare periodisk
variation. Trots att analyserna endast i ett fall gav
ett statistisk signifikant resultat pekar flera av resul-
taten i denna riktning. Férutom &verensstimmel-
sen i periodisk variation tyder ocksé det faktum att
resultaten endast delvis dr inhdmtade fran samma
tidsperiod mot att tendensen till periodicitet skulle
vara slumpmadssig (Undersékningen omfattar totalt
33 ér och under 16 av dessa har uppgifter inhdm-
tats vid bagge lokalerna.) Det bor i sammanhanget
poéngteras att jag inte funnit nadgra andra invente-
ringsserier av tillricklig lingd for en analys. Den
langsta serien jag funnit forutom de tvd som ana-

90

lyserats dr det maximala antalet rastande brunin-
der under hosten 1 Sébysjon, beldgen i nordvistra
Stockholm (Bernard 1998, JOK 1999, 2000, 2001,
2002, 2003). Denna serie omfattar “endast” 14 ar
och uppvisar vissa tecken pa en periodisk variation
med T = 4-5 ar, ndr uppgifterna jimfoérs med en
sinusfunktion pd samma sitt som inventeringsre-
sultaten i Figur 1.

Om det finns en periodisk variation i antalet
brundnder bor man fraga sig varfor detta inte har
beskrivits tidigare med tanke pd hur mycket som
ar ként om arten (se till exempel Bauer & Glutz
von Blotzheim 1969, Cramp & Simmons 1977).
En orsak kan vara att det krdvs langa inventerings-
serier for att fenomenet skall synas och att dylika
ar séllsynta. Med den periodtid jag foresldr har
krivs det inventeringar 6ver minst 15-20 ar for att
kunna sérskilja periodiciteten fran slumpmaéssiga
variationer och icke-periodiska fordndringar i po-
pulationen. Mdjligheten att upptdcka en periodisk
variation av den typ jag hér foreslar forsvéaras dess-
utom av att skillnaden mellan botten- och toppér ar
avsevért mindre én t.ex. for cykliska gnagarpopu-
lationer (Hansson & Henttonen 1985). Om dess-
utom den periodiska variationen dr dverlagrad en
storre 1langsiktig fordndring i populationen blir den
dnnu svarare att upptiacka. Dessutom kan en perio-
disk variation vara geografiskt begransad till vissa
breddgrader. Exempelvis varierar ju smagnagarpo-
pulationer cykliskt endast norr om 61° N (Hansson
& Henttonen 1985).

De rikstdckande inventeringsuppgifterna fran
Sverige, Héackfagelinventeringen och den Inter-
nationella sjofiagelinventeringen har inte gatt att
anvéinda for att vidare undersdka den periodicitet
som inventeringsuppgifterna frdn Angarnsjéingen
och Engure visar. Hiackfagelinventeringens data-
bas innehéller for fa arliga uppgifter (Lindstrom
& Svensson 2003) och uppgifterna frén den Inter-
nationella sjofagelinventeringen péverkas alltfor
kraftigt av om vintern &r strdng eller mild. Dess-
utom finns huvuddelen av de noterade brundnderna
under vintern pa ett fital lokaler i Blekinge vilket
gOr att nirvaron/franvaron av dessa stora flockar
kraftigt paverkar inventeringsresultatet (Nilsson
2003).

Den naturliga f6ljdfrdgan 4r dé vilken/vilka orsa-
ken/orsakerna kan vara till en periodisk variation?
Med tanke pa hur ldnge och vil cykliska gnagarpo-
pulationer undersokts utan att mekanismen bakom
dessa lagts fast inser man att detta kan vara en svar
fraga. Jag kommer dérfor att inrikta min diskussion
pa tinkbara mekanismer och argument for och emot
dessa. Jag hoppas att detta ska stimulera till analys



bade av for mig okédnda ldnga inventeringserier och
fortsatt arbete med redan existerande serier.

Det forefaller foga troligt att abiotiska faktorer,
sasom exempelvis klimatvariationer beroende pa
solflacksaktivitet eller vider skulle kunna péaverka
brunanden sa att en cyklisk variation pa 5 till 6 ar
kan uppsta. Dé solflickarna oscillerar med en pe-
riodtid av omring 11 &r (Larmor & Yamaga 1917)
dr det svart att forestilla sig hur detta skulle ge
upphov till en periodisk populationsvariation med
omkring halva periodtiden. Védderrelaterade fakto-
rer kan knappast heller forklara periodiciteten da
en regelbundet aterkommande véddervariation med
en periodtid om 5—6 ar vid detta lag borde var vil-
kénd. Om inte forr borde de senaste drens inten-
siva forskning och modellering av klimatet, med
tanke pa den pagdende globala uppviarmningen, ha
medfort att en dylik periodicitet i vadret hade upp-
tickts. Andra viderrelaterade fenomen som dis-
kuterats i dylika sammanhang, till exempel North
Atlantic Oscillation, kan knappast vara aktuella da
de bist beskrivs som stokastiska processer (NAO,
Appenzeller m.fl. 1998, Hurrell & van Loon 1997,
Jones m.fl. 1997, Wunch 1999).

Utgdende fran vad som ar kidnt om cykliska va-
riationer hos framfor allt gnagare och arktiska va-
dare och giss forefaller det foga sannolikt att inre
biotiska faktorer kan forklara dessa och jag har
svart att se att brunand skulle utgora ett undantag.
Sa av den orsaken forkastar jag inre biotiska fakto-
rer som en en orsak till en periodisk variation hos
brunand dven om de frimsta argumenten mot inre
biotiska faktorer hos gnagare inte &r tillampliga pa
brunand med dagens kunskap. De starkaste argu-
menten mot inre biotiska faktorer hos gnagare ér
att cyklerna har en varierande ldngd och att de inte
upptrider i alla populationer utan har ett latitudbe-
roende (Hansson & Henttonen 1985, Korpiméki &
Krebs 1996).

Attdetskulle finnasndgon okénd yttre biotisk fak-
tor pa hiackningslokalen som varierar cykliskt och
paverkar antalet brunidnder forefaller foga troligt
med tanke pa att den periodiska variationen upptratt
vid Angarnsjédngen under en tidsrymd da lokalens
status som hickfagellokal varierat avsevart samt da
den grundliggande populationsutvecklingen vid
Engure 4r en i stort sett sett kontinuerlig 6kning,
med en faktor tre under undersokningsperioden.
En sddan 6kning &r svarforenlig med en periodisk
forandring av fodotillgangen. I sammanhanget bor
det noteras att kvasi-cykliska fordndringar i antalet
vatteninsekter paverkar ett antal andfaglars repro-
duktion men inte hur manga par som skrider till
hickning (Gardarsson & Einarsson 2004).

For nordliga gnagare ér predation den troligaste
orsaken till den cykliska variationen (se t.ex. Korpi-
miki & Krebs 1996, Gilg m.fl. 2003). Nir exempel-
vis en limmelpopulation dkar kommer ocksa dess
predatorer att 6ka, men med en viss tidsforskjutning.
Nér sedan antalet predatorer blir tillrackligt hogt
kommer predationen att bli s hog att bytesdjurets
population kraschar (Korpimiki & Krebs 1996, Gilg
m.fl. 2003). Att predation skulle kunna orsaka en
cyklisk variation hos brunand &r mindre troligt. D&
de ténkbara predatorerna pa brunand é&r att betrakta
som generalister dr kopplingen mellan predator och
bytesdjur svag samtidigt som det finns gott om al-
ternativa bytesdjur. Inte heller verkar det troligt att
brunanden skulle vara predator pad nagot bytesdjur
som varierar cykliskt. Exempelvis visar populatio-
nen vid Engure en langsiktig 6kning. Brunand livnar
sig ocksa 1 storre utstrackning &n andra dykénder pa
vegetabilisk foda och dr dessutom en generalist da
fodan varierar med lokal och &rstid (Olney 1968,
Bauer & Glutz von Blotzheim 1969, Cramp & Sim-
mons 1977). Darfor borde arten jamfort med mer
specialiserade dykandsarter kunna kompensera for
en eventuell brist pa ndgon typ av foda.

Teoretiska studier har visat att enkla popula-
tionsmodeller kan ha komplexa dynamiska férlopp
(May 1976, Kaitala m.fl. 1996). Det finns darfor
en mdjlighet att en periodisk variation hos brunand
kan bero pé en varierande reproduktionsframgang.
Kaitala m.fl. (1996) visade att tdthetsberoende
(d.v.s. inomartskonkurrens) i kombination med
frekventa slumpmdssiga stérningar av hicknings-
framgangen kan orsaka en oscillerande population,
om storningarna dr tillrdckligt frekventa. Forfat-
tarna visar att populationen efter en storning kan
antigen (a) jamnt dtergd till ett jimviktstillstind,
(b) aterga till jamviktstillstandet efter ett kort in-
sviangningsforlopp eller (c¢) uppvisa regelbundna
fluktuationer, d.v.s. ndgot jamviktstillstand intréf-
far inte om storningsfrekvensen ar tillrdckligt hog.
De autokorrelationsfunktioner som berdknats for
brunand i detta arbete faller nagonstans mellan
de autokorrelationsfunktioner Kaitala m.fl. (1996)
beréknat for fallen (b) och (c), ovan. Exempel pa
sddana storningar for brunand skulle kunna vara
vattenstand och vegetationens beskaffenhet, d.v.s.
frénvaro av goda hiackningsplatser och/eller hick-
ningsplatserna drénks eller “torrldgggs” under
hickningen (Havlin 1966a, b, c). Det bor papekas
att storningen inte nddvéindigvis maste vara den-
samma vid varje tillfalle for att en oscillerande
population skall erhallas, d.v.s. olika faktorer som
paverkar hidckningsframgéngen kan péaverkas vid
olika tillféllen.
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Med tanke pé att brunand skiljer sig fran fler-
talet andra andarter, exempelvis genom att artens
sneda konsfordelning, ligger det néra till hands att
misstdnka att dessa skillnader kan péverka popu-
lationsdynamiken. Jag kan dock inte direkt finna
nagon faktor som kan forklara varfor arten skulle
variera periodiskt eller varfor den skulle vara kéns-
ligare for de storningar som krdvs for en periodisk
variation enligt Kaitala m.fl. (1996) &n andra fa-
miljemedlemmar. Det finns alltsa ingen klar orsak
till varfor arten skulle ha en oscillerande popula-
tion till skillnad frdn andra familjemedlemmar
(med undantag av arktiska géss som visats variera
periodiskt p.g.a. predationstryck kopplat till 1am-
melns cykel (Blomqvist m.fl. 2002) och hirigenom
uppfyller kravet om reducerad hickningsframgéng
med jaimna mellanrum).

De faktorer som jag tror kan ha betydelse i sam-
manhanget ar artens mycket sneda konsfordelning
(endast 35-40% av faglarna pa en hécklokal utgors
av honor (Bauer & Glutz von Blotzheim 1969),
egna observationer fran Angarnsjodngen tyder pa
att andelen kan vara dnnu lidgre), konens mycket
differentierade flyttning i tid och rum samt kdnens
olika overvintringsomraden (Salomonsen 1968,
Owen & Dix 1986, Carbone & Owen 1995).

Tack

Jag tackar Kjell Eriksson for hans inventering av
Angarnsjodngen (1978-1994), utan Kjells insats
hade jag inte haft inventeringsuppgifter som fatt
mig att borja fundera kring brunandens popula-
tionsdynamik. Ett tack riktas till alla de, for mig
okdnda personer, som inventerat brunand vid En-
gure. Niclas Jonzén tackas for disskusioner roran-
de frimst inventeringsuppgifterna, min analys av
dessa, populationsdynamik och inte minst autokor-
relationsberdkningarna samt hans vilja att hjélpa
mig. Jorgen Ripa tackas for diskussioner rorande
framst signifikanstester av berdknade spektrala tit-
heter och hans vilja att hjdlpa mig. Att dessa perso-
ner givit mig hjilp skall inte tas som intékt for att
de stdder min tolkning av inventeringsuppgifterna
eller att de skall anses ha ansvar for de framforda
asikterna.
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Summary

It is well known that northern populations of small
rodents, such as lemmings, vary in a cyclic man-
ner. Since predators of rodents are affected by this
variation, both in numbers and in their choice of
prey, also arctic bird species will be affected. Such
cyclic effects have been demonstrated in grouse,
geese and arctic shorebirds. I was very surprised
when I discovered signs of periodic variation also
in a more southerly distributed duck, the Pochard
Aythya ferina.

Lake Angarnsjodngen is situated 25 km NE of
Stockholm, Sweden. It has undergone dramatic
changes in its suitability for breeding ducks during
the 26 years that are analysed in this study. In the
early 1980s accelerating plant growth was chok-
ing up the lake, causing a decrease in the number
of breeding ducks. During the winter 1992/93 an
extensive restoration was made to improve the
habitat for breeding and migrating waterfowl. The
number of breeding ducks increased considerably
the years after the restoration, and has since then
remained at almost the same level. Lake Engure
is a large shallow lake classified as a permanently
flooded wetland. It is situated near the southern
part of the Riga bay, Latvia.

I tested the census data both with discrete Fouri-
er transformation (DFT) and autocorrelation anal-
ysis. Both these methods are designed to detect
periodicity patterns, for example in the number of
individuals over time.

In order to control for unknown factors that
could affect duck species in general in a peri-
odic manner I correlated the number of breed-
ing Pochards at Angarnsjodngen with three other
breeding species, Mallard Anas platyrhynchos,
Tufted Duck Aythya fuligula and Goldeneye Bu-
cephala clangula.

Figure 1 shows the annual number of breeding
pairs of Pochard at Angarnsjodngen (Figure I,
upper) and Lake Engure (Figure 1, lower). I have
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included sine curves fitted by eye with a periodic-
ity of five years as comparison. Depending on the
large variation of the habitat in Angarnsjodngen
I divided data into three shorter subperiods: (I)
from 1978 to 1986 when the number of breeding
Pochards varied between 6 and 15, (IT) from 1987
to 1992 when there were very few breeding pairs,
and (III) after the restoration 1992 onwards to
2003.

The tendency for a periodic variation in the
Pochard was significant in lake Engure (DFT
P(3): x*= 6.48, df = 2, P = 0.039) but not in lake
Angarnsjédngen (DFT P(5): x>=3.38,df=2,P =
0.18). Still several factors suggest that there could
be a periodic variation also in this lake. Figure 1
suggests that a periodic variation occurred dur-
ing periods I and III, and that the population may
have been too small during period II to observe
it. Support for the periodic variation is also given
by the fact that there appears to be no phase shift
between period I and III.

There is no tendency that Pochards should co-
vary with Mallards, Tufted Ducks or Goldeneyes
at Angarnsjodngen, even though the populations of
these three species correlated significantly to each
other (Table 1). This suggests that the number of
Pochards is determined by other factors than these
species.

The spectral densities obtained from the DFT
and the autocorrelation functions are shown in
Figures 2 and 3. The dominating structures in the
data from Angarnsjoidngen were a peak at P(2), i.e.
a period of 13 years, and a minimum at a lag of
about 8 years that can be ascribed to the fact that
the site was rather unsuitable as breeding area dur-
ing period II. Thus, the change in the number of
Pochards that depended on the habitat change be-
tween periods in this lake give rise to a long-term
periodicity. In order to detect short-term periodic-
ity such long-term trends must be controlled for.

Keeping this in mind, the spectral density shows
apeak atk =5 corresponding to a period of about 5
years. The spectral density for Lake Engure shows
a peak at k = 3, which corresponds to a period of
7 years. The presence of these peaks suggests that
the populations have varied periodically. Since the
spectral density is only calculated for discrete k-
values the agreement between the calculated peri-
ods must be considered as good.

Beside the minimum discussed above the au-
tocorrelation function for Angarnsjodngen shows

94

weak equally spaced local maxima and minima
corresponding to a period of about 5 years. How-
ever, no minima are seen at lags of 2-3 or 7-8
years even though these should be expected. It
is likely that they are obscured by the dominat-
ing maximum, caused by the bad conditions as a
breeding ground during period II. The autocor-
relation function for Lake Engure shows an evi-
dent series of equally spaced local minimum and
maximum. The spacing corresponds to a period of
about 5 years.

Thus, the spectral density and the autocorrela-
tion function suggest a periodic variation of about
5 years, although, only the spectral density for
Lake Engure is statistically significant.

Despite the fact that the periodicity was signifi-
cant only in Lake Engure, several factors suggest
that it could occur at both locations. The presented
data (Figure 1) suggests that a periodic variation
has been present over a long time, and the time in-
terval between peaks seems to be around five years
at both locations. Also, periodic variation seems
to occur in both lakes even though their overall
long-term population change has been very differ-
ent. Furthermore, the Pochard population develop-
ment seems to differ from other duck species even
though these correlated to each other. Finally, the
census data partially cover different time periods,
but the periodicity still appears to occur.

If the Pochard varies periodically, it is hard to
understand why this has not been observed previ-
ously. There are several factors that could make a
periodic variation difficult to observe: long time
series are needed, the variations are relatively
small, and they may be superimposed on larger,
long-term population changes.

I do not have an explanation for why there should
be a periodic variation in this species, but popula-
tion dynamics are theoretically complex phenom-
ena. Theoretical work has given evidence for that
frequent random perturbations of the breeding
success can give rise to a sustained periodic varia-
tion of the population, similar to the one observed
at Angarnsjodngen and at Lake Engure. I believe
the underlying reason for why the Pochard in con-
trast to other wildfowl should show a periodic var-
iation is connected to its skewed sex ratio, and the
sexes’ different migration in time and routes and
the accompanying geographical separate winter-
ing areas.





