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Uppdraget

NV uppdrar at Par Forslund pa SLU att utreda nedanstaende fragor och redovisa svar pa ett sadant
satt att resultatet kan anvandas som underlag till Naturvardsverkets redovisning av
regeringsuppdraget om rutiner for inforsel och utplantering av varg. Redovisning ska ske digitalt.

Mal
Malet med uppdraget géllande fragorna 1-4 har varit att belysa

e hur mycket inavelsgraden i den skandinaviska populationen kan minskas genom
inforsel av vargar som antas vara obesldktade med varandra och med de
skandinaviska vargarna

e vad som hander med inavelsgraden 6ver tiden vid olika antal inférda genetiskt
effektiva vargar

e hur mycket framtida invandring/inforsel som kravs for att bibehalla den inavelsgrad
som uppnatts med den tankta atgarden att inféra nya vargar under en femarsperiod

e hur snabbt inavelsgraden kommer att 6ka vid olika maximala populationsstorlekar
givet att ingen spontan invandring eller ingen inférsel av vargar sker

Generell metodbeskrivning

De fragor som stallts inom uppdraget har undersdkts med hjalp av en populationsmodell
som konstruerats av mig i samarbete med forskare inom det skandinaviska vargprojektet
Skandulv. Samma populationsmodell har anvants i de tidigare uppdrag jag haft for
Naturvardsverket i samband med forvaltningen av den svenska vargpopulationen, och har
beskrivits utforligare i de tidigare rapporter jag bidragit till (Naturvardsverket rapport [Dnr
429-8585-08 Nv]; Liberg et al. 2009).

Kort beskrivet ar modellen individbaserad och integrerar demografi och genetik bl a genom
att simulera slaktskap mellan individer. Den genetiska process som modelleras &r den
inavelsdepression som forekommer i populationen genom att 6kande inavel ger lagre
kullstorlek (Liberg et al. 2005). Modellen tar dock inte upp de effekter av genetisk variation
pa livstidsreproduktion som rapporterats (Bensch et al. 2006). Som ingangsvarden i
modellen har jag anvant empiriska data fran Skandulvprojektet, d v s i falt uppmatta varden
pa reproduktion, 6verlevnad och inavelsdepression. Modellen simulerar slumpmassig



populationstillvaxt pa grund av demografisk stokasticitet. Modellen &r ocksa utformad sa att
beskattning, maximal populationsstorlek och invandring kan varieras. Med hjalp av detta kan
olika scenarier, d v s mojliga forvaltningsatgarder, konstrueras och undersokas. De scenarier
som undersokts simulerar inférsel av vargar, olika maximala populationsstorlekar och olika
kontinuerliga invandringshastigheter av vargar som ar obeslaktade med varandra och med
vargarna i den skandinaviska populationen. | varje scenario simulerades
populationsutvecklingen 6ver 100 ar, och varje scenario upprepades i 500 simuleringar.

Fragorna

1. Hur stor blir inavelskoefficienten inom 5 -10 dr efter infoérsel av 0-20 genetiskt effektiva
individer som dr obesléktade med de skandinaviska vargarna?

Metod: Fragan undersoktes genom att modellera scenarier med inférsel av genetiskt
effektiva individer fordelade 6ver en period av fyra ar och kontrastera det mot ett scenario
da inga vargar infors eller vandrar in spontant. De scenarier av inforsel som simulerades var
totalt 5, 10, 15 eller 20 vargar 6ver de fyra aren. Jag antog att vart och ett av de fyra aren
hade samma sannolikhet (25 %) att fa inforda vargar, men det exakta antalet varje specifikt
ar slumpades fram, dock med restriktionen att det totala antalet 6ver de fyra aren blev exakt
5, 10, 15 eller 20 individer. Konstillhorigheten hos inférda vargar slumpades ocksa med
antagandet att konskvoten ar 1:1. De inforda vargarna antogs vara obeslaktade med
varandra och med individerna i den skandinaviska populationen.

Vidare antogs att vargpopulationen varje ar begransades till 240 individer (210 svenska och
30 norska vargar), samt att det finns en underliggande skyddsjakt som antogs beskatta
populationen med 5 % nar populationen understeg gransen 240 individer. Vid
populationsstorlekar éver 240 individer beskattades daremot genom att slumpmassigt ta
bort det antal individer som 6versteg den maximala populationsstorleken. | dessa fall antogs
skyddsjakten inga i det antalet.

Resultat: Modellen forutsdger att med utebliven inforsel eller spontan invandring av
obesldktade individer kommer inavelskoefficienten att 6ka med runt en procentenhet efter
5 och 10 ar (Figur 1). Med inforsel av vargar som &r obeslaktade med de skandinaviska
vargarna forvantas inavelsgraden sjunka, forutsatt att de inforda vargarna kommer att inga i
den reproducerande populationen (jamfor den roda linjen i Figur 1 som visar
startpopulationens inavelsgrad med de inavelsgrader som férvantas efter 5 och 10 ar). Vid
inforsel av totalt 5 vargar forvantas inavelskoefficienten bli F5015=0.26 och F,20=0.25 efter 5
respektive 10 ar (Figur 1). Med totalt 20 inforda genetiskt effektiva vargar blir dessa siffror
F2015=0.17 och F,020=0.16, och vardena foér 10 och 15 inforda vargar ligger mellan dessa
yttervarden (Figur 1).

Dessa resultat pekar alltsa pa att dven om manga vargar fors in i populationen och lyckas
reproducera sig, kommer inavelsgraden fortfarande att vara relativt hog. | den modell jag nu
anvant undantas inte inférda individer och deras avkomma fran beskattning eftersom jag
antagit slumpmassig avskjutning. Jag kommer i en senare redovisning att undersoka vilken
betydelse det har for inavelsgraden om de inférda vargarna och deras avkomma undantas
fran jakt (fraga 5 i uppdraget).
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Figur 1. Modellresultat av genomsnittlig inavelskoefficient (F) i populationen i forhallande till
totalt antal inférda vargar aren 2011-2014. Figuren visar inavelskoefficienten i modellens
startpopulation (réd, heldragen linje) samt ar 2015 och ar 2020. Felstaplar anger
tstandardavvikelse.

2. Hur snabbt kommer inavelskoefficienten att sjunka efter inférsel av sadana vargar vid
olika maximala populationsstorlekar?

Metod: se fraga 1. Observera att inforsel av vargar antogs vara jamnt fordelad 6ver en
period av fyra ar. Jag undersokte minskningen av inavelskoefficienten vid tva olika maximala
populationsstorlekar — 240 och 500 individer.

Resultat: Minskningen av inavel i populationen kommer enligt modellresultaten att bli
relativt snabb efter inférsel av nya, obeslaktade vargar (Figur 2). Hur snabb responsen blir pa
inforsel av nya vargar ar oberoende av hur manga vargar som fors in (jamfor Figur 2a och
2b), dven om inavelsgraden naturligtvis minskar mer ju fler vargar som fors in (Figur 1 och 2).
Responsen pa inforsel ar ocksa i stort sett oberoende av maximal populationsstorlek.
Visserligen blir responsen nagot langsammare och ger nagot mindre effekt vid en maximal
populationsstorlek pa 500 individer jamfort med 240 individer, men skillnaderna &r sa sma
att de inte har nagon praktisk betydelse (jamfor Figur 2b och 2c). Den relativt snabba
responsen beror pa att de vargar som i modellen tillférs populationen antas vara genetiskt
effektiva immigranter, d v s de antas ga direkt in i reproduktionen och snabbt producera
avkommor av forsta generationen med inavelskoefficienten 0. Om de vargar som fors in i
populationen inte reproducerar sig direkt kommer minskningen av inavelsgrad naturligtvis
att ga langsammare. Effekten pa inavelsgraden blir alltsa snabbare ju snabbare nya,
obesldktade vargar borjar reproducera sig i populationen. | teorin kan alltsa en tidsvinst pa
nagot eller nagra fa ar goras genom att tillféra manga vargar sa snabbt som majligt. Med
avseende pa en forbattring av vargpopulationens genetiska situation och populationens
sarbarhet torde dock denna tidsvinst vara av marginell betydelse jamfort med om
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utsattningen av nya vargar sker etappvis i nagot langsammare tempo inom den givna
tidsramen for inforsel av nya vargar.

Nar inforseln av vargar har upphort (efter ar 4 i modellen, se Figur 2), férvantas
inavelsgraden dnda att fortsatta att sjunka under en femarsperiod (nagot senare vid en
maximal populationsstorlek pa 500 individer). Det beror pa att de inférda vargarnas
avkommor (i flera generationer) blir allt fler och har lag eller ingen inavel (Figur 2). Det skall
noteras att nar minskningen av inavel upphor (c. ar 2020 i modellen), férvantas
inavelsgraden att aterigen borja stiga da inga obeslaktade vargar langre vandrar in eller
tillfors populationen (se vidare fraga 3).
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Figur 2. Modellresultat av genomsnittlig inavelskoefficient (F) i populationen vid inférsel av
(a) 10 och (b) 20 genetisk effektiva vargar under de fyra forsta aren (réd markering) vid en
maximal populationsstorlek pa 240 individer. Figur (c) visar forvantad inavelskoefficient med
20 inforda genetisk effektiva vargar under de fyra forsta aren vid en maximal
populationsstorlek pa 500 individer. Efter aren med inforsel av vargar (rod markering) antas
ingen ytterligare inforsel eller invandring ske (grén markering). Felstaplar anger
tstandardavvikelse.



3. Hur stor, kontinuerlig invandring kommer att kréivas for att hdlla inavelskoefficienten
konstant efter denna inférsel av vargar?

Metod: Fragan undersoktes genom modellera scenarier med en maximal populationsstorlek
pa 240 vargar, olika totalantal inférda vargar under en fyraarsperiod (som ovan), samt
kontinuerlig invandring av vargar efter denna fyraarsperiod. Den kontinuerliga invandringen
antogs i olika scenarier ha de genomsnittliga frekvenserna 0.1, 0.2, 0.5 och 1 genetiskt
effektiva immigranter/ar. Invandringen var dock slumpmassig vad betraffar saval antal som
kon (sannolikhet for hankon=80%) varje specifikt ar i varje simulering givet att de ovan
namnda frekvenserna uppnaddes. Som jamforelse gjordes ocksa scenario med en maximal
populationsstorlek pa 500 vargar, 20 inforda genetiskt effektiva vargar och ingen invandring
eller inforsel efter fyradrsperioden med inforsel.

Resultat: Fortsatt, kontinuerlig invandring (eller inforsel) av obesldktade vargar till
populationen ar nédvandig for att bibehalla den sdnkta inavelsgrad som kan astadkommas
med en tillfalligt stor inforsel av vargar (Figur 3). Om ingen invandring sker efter de fyra
forsta arens inforsel av vargar, kommer inavelsgraden att ater 6ka i populationen efter ett
tillfalligt bottenlage (Figur 3; 0 invandrare/ar). Efter c. 100 ar férvantas inavelskoefficienten
ater ha natt upp till dagens niva vid en maximal populationsstorlek pa 240 individer (Figur 3a
och b). Vid en maximal populationsstorlek pa 500 individer gar inavelsékningen
langsammare (se Fraga 4 for vidare diskussion kring detta) och inavelsnivan forvantas efter
100 ar ligga under dagens niva (Figur 4).

Antalet inforda vargar under de forsta fyra aren har stor betydelse for hur stor inavelsgraden
kommer att vara kommande artionden om ingen ytterligare invandring eller inforsel av
vargar sker. | den situationen forvantas en inavelskoefficient pa 0.25 att nas ar 2051 vid 10
inforda vargar, men forst ar 2083 vid 20 inforda vargar (Figur 4). Denna tidsvinst kan vara
mycket vardefull for den svenska vargpopulationen da det ger storre och langre utrymme for
ytterligare forvaltningsatgarder som syftar till att forbattra den genetiska situationen. Allra
bast effekt ger inférseln av 20 nya vargar om den kombineras med en maximal
populationsstorlek pa 500 individer. Da forvdntas en inavelsniva pa 0.25 dverhuvudtaget
knappast uppnas inom den studerade tidshorisonten pa 100 ar (Figur 4). Vid 10 inforda
vargar under de forsta aren och en maximal populationsstorlek pa 500 individer
sammanfaller tidpunkten for nar en inavelskoefficient pa 0.25 uppnas med scenariot 20
inforda vargar och en populationsstorlek pa 240 individer. Scenariot 10, 500 kan dock tolkas
som ett sdmre alternativ an scenariot 20, 240 da inavelskoefficienten i det férra scenariot
aldrig nar sa laga varden som i det senare scenariot (Figur 4).

De resonemang som fors ovan bygger pa analys av de forvantade medelvarden som visas i
Figur 4. Det finns naturligtvis en variation i inavelskoefficienten vid olika tidpunkter mellan
simuleringar inom varje scenario, vilket innebar att de tidsskillnader som diskuteras ovan kan
variera. Denna variation visas inte i Figur 4, men standardavvikelsen ar i storleksordningen
10-15% av medelvardet vilket innebar att det finns tydliga tidsskillnader mellan scenarierna.

Storleken pa den kontinuerliga invandringen har stor betydelse for populationens langsiktiga
inavelsgrad. Ju storre invandringsfrekvensen ar, ju lagre inavelskoefficient kan nas i det langa
loppet (Figur 3). Modellresultaten pekar pa att med en invandrare/ar (obesldktad med
individerna i den skandinaviska populationen) nas pa lang sikt en inavelsgrad pa c. 0.08, och



med i genomsnitt en invandrare vartannat ar blir inavelskoefficienten langsiktigt c. 0.13
(Figur 3). Vid lagre invandringsfrekvenser forvantas hogre inavelsgrader pa lang sikt (Figur 3).
Dessa resultat kan forklaras med att det finns olika jamviktslagen for inavelsgraden som a
ena sidan beror pa att inavelskoefficienten dkar i en population da besldktade individer
parar sig med varandra, a andra sidan pa att invandring av obesldktade individer motverkar
den processen. En intressant egenskap hos detta jamviktslage ar att det teoretiskt ar
oberoende av populationsstorleken (Hartl & Clark 2007). Det innebar t ex att en population
pa 500 individer krdver samma invandringsfrekvens som en population pa 200 individer for
att uppna samma jamviktslage for inavelskoefficienten (Hartl & Clark 2007). De resultat som
erhallits i mina analyser stammer val 6verens med forutsagelser fran populationsgenetisk
teori (Hartl & Clark 2007).
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Figur 3. Modellresultat av genomsnittlig inavelskoefficient (F) i populationen vid inforsel av
10 (a) och 20 (b) genetisk effektiva immigranter under de fyra forsta aren, och kontinuerlig
invandring med olika frekvenser under efterfoljande ar (aren 5-100). Figurerna visar ingen
spridning kring medelvarden for att underlatta Iasning. De forsta 15 aren i denna figur visar
samma resultat som i Figur 2.
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Figur 4. Modellresultat av genomsnittlig inavelskoefficient (F) i populationen vid inférsel av
10 eller 20 genetisk effektiva immigranter under de fyra férsta aren vid olika maximala
populationsstorlekar. Efter aren med inforsel av vargar antas ingen ytterligare inforsel eller
invandring ske. Figuren visar ingen spridning kring medelvarden for att underlatta lasning.
Den streckade linjen markerar en inavelskoefficient pa 0.25 for jamforelse (se text).

4. Hur stor blir inavelsékningen vid olika maximala populationsstorlekar om ingen inférsel
eller spontan invandring férekommer?

Metod: Fragan undersoktes genom att modellera scenarier utan invandring eller inforsel av
vargar, men med olika maximala populationsstorlekar. Den genomsnittliga
inavelskoefficienten i populationen i varje tidssteg (6ver 100 ar) i varje simulering anvandes
sedan for att berdakna hur mycket inavelsgraden forandrades (AF) per generation. Detta
beraknades pa foljande satt:

AF = [(Fe-Fea)/(1-F)1xT

dar F; och Fi; ar inavelskoefficienten F vid tidpunkterna t och t-1, och T ar generationstiden
berdaknad med hjalp av den sa kallade fundamentala matrisen (Caswell 2001).

Resultat: Berdakningarna visar att inavelsgraden i populationen 6kar mer per generation ju
mindre den maximala populationen ar (Figur 5). Detta ar helt enligt grundlaggande
populationsgenetisk teori (se t ex Hartl & Clark 2007), som sager att 6kningen av
inavelskoefficienten per generation i en isolerad population kan beskrivas med sambandet

AF =1/2N,
dar N, ar den sa kallade effektiva populationsstorleken.
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Med den nuvarande populationsbegransningen pa maximalt 210 vargar i Sverige, vilket i
praktiken betyder c. 240 vargar i den skandinaviska populationen (under antagandet att
Norge hyser 30 vargar), kan man alltsa forvanta sig att inaveln 6kar med c. en procentenhet
per generation (Figur 5). Om inavelsgraden nu ligger pa F=0.30, innebar det att den om 20 ar
kommer att vara uppemot 0.35 om ingen invandring eller inférsel av vargar sker.

Om populationen daremot har en storlek pa 500 individer, kommer inavelsokningen endast
att vara hélften sa stor som med 240 vargar, medan en populationsstorlek som ar mindre &n
dagens leder till en snabbare 6kning av inavelsgraden (Figur 5).

Den viktiga slutsats man kan dra har, ar att inavelsékningen kan bromsas avsevart genom att
tillata en storre vargpopulation i en situation da invandring av obeslaktade vargar inte
forekommer. Detta ar en viktig aspekt i forvaltningen av vargpopulationen eftersom hog
inavel innebar okade risker for populationens éverlevnad pa grund av inavelsdepressionen.
For det andra innebar hog inavel, pa grund av liten populationsstorlek, att kraftigare
atgarder kravs for att sianka inavelsgraden till en 6nskad niva. Det bor tilldggas att dessa
slutsatser avser inavel och inavelsdepression, men fragan om populationsstorlek ar mycket
viktig dven med avseende pa forlust av genetisk variation. Den fragan behandlas dock inte i
denna rapport.
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Figur 5. Forandring i inavelskoefficienten (AF) per generation (c. 4-5 ar) vid olika maximala
populationsstorlekar. Felstaplar anger +standardavvikelse.



Slutsatser

>

Om 20 vargar som ar obesldaktade med varandra och med individerna i den
skandinaviska vargpopulationen infors i denna population och reproducerar sig
(=genetiskt effektiva immigranter) forvantas inavelsgraden att sankas till en niva pa c.
F=0.16. Med farre tillforda individer blir inavelsgraden hogre.

Ju fler vargar som fors in under de forsta fyra aren ju langre tid tar det innan dagens
inavelsniva aterkommer om ingen ytterligare invandring eller inférsel av vargar sker.
Denna tidsvinst kan vara av stor betydelse for férvaltning av populationen med syfte
att forbattra den genetiska situationen, da det ger ett storre utrymme for sadana
atgarder.

Inavelsgraden forvantas sjunka relativt snabbt som svar pa tillforsel av nya,
reproducerande vargar. Efter att den tankta tillférseln upphort férvantas
inavelsgraden sjunka nagot ytterligare. Det beddms vara av mindre betydelse ur
genetisk synpunkt om manga nya vargar tillfors direkt eller etappvis inom den givna
tidsramen.

Inférda vargar som inte reproducerar sig nagon gang under sitt liv kommer inte att
paverka den genetiska situationen for den skandinaviska vargpopulationen.

For att 6ver langre tid bibehalla den reducerade inavelsgrad som inférsel av nya
vargar kan astadkomma, kravs en fortsatt, kontinuerlig invandring/infoérsel av c. 1
varg per ar for att langsiktigt na en inavelsgrad av strax under 0.1. Med en
kontinuerlig invandring med en varg vartannat ar foérvantas en langsiktig inavelsgrad
pa c. 0.13. Om den tankta inforseln av vargar under de ndrmaste ar inte foljs av
fortsatt kontinuerlig invandring, kommer inavelsgraden att aterigen borja stiga efter
c. 10 ar.

Sa lange naturlig invandring eller inforsel av vargar inte fungerar, bor den maximala
tilldatna populationen vara sa stor som mojligt for att bromsa ytterligare 6kning av
inavelsgraden. En fordubbling av den nuvarande skandinaviska populationen innebar
att inavelsékningen halveras.
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