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Figur 1. De boreala barrskogarna dr i de flesta fall kvivebegrinsade och domineras av ett fatal trid- och
faltskiktsarter som dr val anpassade till denna begransning. Bilden visar en kvivefattig tallskog i Visterbotten,
Svartbergets forsokspark, Vindeln. Foto Erich Inselsbacher.

Ar mykorrhizan en bidragande orsak till skogens kvivebrist?

= De flesta svenska skogar ar kvavebegransade och den = Na&r markens kvaveutbud ar 1agt skickar traden en stor

allmanna uppfattningen ar att tradens mycket utbredda
symbios med mykorrhizasvampar underléttar kvaveupp-
taget och darmed lindrar kvavebegrénsningen.

Nya resultat fran  omfattande  faltexperiment
har fatt oss att ompréva denna etablerade
kunskap och vi foreslar istdllet att mykorrhiza-
symbiosen forstarker trddens kvévebegrénsning.

andel av fotosyntesprodukterna till mykorrhizamyce-
let men detta leder i sin tur till att mykorrhizasvampen
behéller en stor andel av det kvéave den tagit upp och
endast skickar en liten del till tréden.

Resultaten pekar mot att samspelet mellan trad och
mykorrhiza med tiden leder till en allt starkare kvévebe-
grénsning i nordliga skogar. Den langsiktiga produktio-
nen i dessa skogar kan vara beroende av att samspelet
stérs genom skogsbrand eller olika former av skogs-
skotselatgarder.
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Figur 2. Mykorrhiza — svamprot. Bilden visar finritter av tall med den typiska _fullt synliga gaffelgreningen som uppstdr ndr tallrotspetsarna koloniseras av
ektomykorrhizasvamp. De tunna tradarna dr svampens mycel som ocksd kan bilda _for ogat synliga strukturer, och de mest uppenbara dr de datravirda mat-
svamparna t.ex. karljohanssvamp. Naringsimnen som t.ex. kvive fangas upp av mycelet ute i marken samt mykorrhizarotspetsarna, och anvinds antingen
direkt av svampen for att bilda hyfer for néringsupptag och sporproducerande fruktkroppar, eller som handelsvara med tridet dér kvivet byts mot sockerforen-

ingar som tridet bildat genom fotosyntes. ” Vixelkursen” bestims av kvivetillgangen. Foto Kjell Olofsson.

En hjilpande svamp for trid i nirings-
fattiga skogar — det ir mykorrhizans
vedertagna roll. Men hur hjilpsamma
ar egentligen dessa mykorrhizasvampar?
Det beror pd niringstillgingen siger
den senaste forskningen, som visar pa en
affirsmissig relation mellan parterna dir
triden, pa bide gott och ont, hamnar i
ett beroendeforhallande till svamparna.

Tillvixten 1 svenska och andra nord-
liga skogar begrinsas oftast av en lig
tillgdng pa kvive 1 marken (Figur 1).
Mykorrhiza — den mycket utbredda
symbiosen mellan vixters rotter och
sarskilda svampar (Figur 2) — har en
nyckelroll 1 skogstridens kviveupptag.
I denna symbios levererar tridet kol-
hydrater till svamparna som 1 sin tur tar
upp kvive frin marken som de skickar
over till triden. Trid som vixer pd kvive-
fattiga marker skickar relativt sett mer
kol till rotter och mykorrhizasvampar
och deras markmycel pa bekostnad av
sin egen tillvixt ovan jord, jamfort med
trid pa kviverika marker (Hogberg m fl.
2010). Detta foljer allmint vedertagen
teori om hur vixter fordelar sitt kol frin
fotosyntesen pa ett optimalt sitt. Nir
den storsta begrinsningen dr nirings-
brist allokeras mer kol till rotsystemet,

och nir det dr brist pd ljus (t.ex. pa grund
av beskuggning) allokeras mer kol till
blad. I detta sammanhang innebir en
hog allokering av kol till rotterna ocksa
mycket kol till ektomykorrhizasvam-
parna och deras markmycel.

Vira och andras studier har ocksid
visat hur snabbt kol frin vixters foto-
syntes transporteras till ektomykorrhi-
zan och vidare ut till svampens utbredda
markmycel (tex Hogberg m fl 2010).
Resultat frin laboratoriestudier visade
sig dirmed stddja hypotesen om ett
funktionellt utbyte av resurser mellan
svamp och vixt. I filtférsok med kvive-
g6dsling har det visats att mykorrhiza-
svampars fruktkroppsbildning minskar
starkt till foljd av 6kade kvivemingder
(tex Hasselquist m fl. 2012).

Nya perspektiv

Ibland kan det vara hilsosamt att gran-
ska och ifrigasitta de mest etablerade
sambanden, till och med att tinka tvirt
om, dven om (eller just darfor att) det
leder till hisnande perspektiv. Gamla
sanningar maste omprovas i takt med att
vi fir tillgang till nya metoder att gora

detta. Resultaten frin ett omfattande
taltforsok gav oss anledning att ompro-
va den etablerade uppfattningen att my-
korrhizasvampar alltid gynnar tridens
kviveupptag.

I virt filtexperiment (se Hogberg m.
fl. 2010 samt Figur 3) inneslots triden i
50 m? stora ytor i en ung tallskog i ett
storre plasttilt dir de under en kort tid
(1-3 timmar) exponerades t6r koldioxid
inmirkt med den stabila isotopen "C
(PCO,) och till marken tillfordes kvive
1 form av ammoniumjoner inmirkt med
den stabila isotopen "N ("NH,"). Den
ungskog som forsoken utférdes pa var
starkt kvivebegrinsad, men nigra ytor
hade gddslats med kalciumnitrat mot-
svarande 100 kg kvive per hektar kort
innan de exponerades fér “CO, och
"NH,". De stabila isotoperna gjorde det
mojligt £f6r oss att folja niringsimnenas
vig, det vill siga en puls av kvive frin
marken och en puls av kol frin kol-
dioxid i luften, genom skogsekosyste-
met. Vi kunde dessutom studera utby-
tet av kol och kvive mellan triden och
deras mykorrhizapartners bide nir mar-
kens utbud av kvive var lagt (1 kontroll-
ytorna) och nir det var kraftigt forhojt
(pa de godslade ytorna).



Standardmodellen stammer inte

Standardmodellen fér den funktio-
nella symbiosen siger att utbytet mel-
lan svamp och trid ir proportionellt,
det vill siga ju mer kol tridet allokerar
till svampen, desto mer kvive fir det 1
gengild. Var forvintan var att triden,
inom de ytor som kvivegddslats, skulle
innehilla betydligt mindre av isotopen
BN in trad pd de kvivefattiga kontroll-
ytorna. Vidare forvintade vi oss ett po-
sitivt samband mellan den mingd kol (i
form av C) som tridet hade skickat till
svampen och den mingd kvive som tra-
det erhallit. Resultaten (Nisholm m fl
2013; Figur 4) visade motsatta monster
mot de forvintade: kvivegddslade trad
inneholl betydligt mer “N. Sambandet
mellan “C i markmikroorganismerna,
inklusive  ektomykorrhizasvamparnas
mycel 1 marken, och tridens innehall
av N, var negativt (!) och ju mer kol
triden skickade till svampmycel, desto
mindre kvive verkade de fi i utbyte
(Figur 4).

Virt filtexperiment gav oss siledes
resultat som inte stimde med standard-
modellen for hur interaktionen mellan
trid och mykorrhizasvamp ansigs fun-
gera.

Svampen behover kvavet

Vi sdg att vara resultat pekade mot att
svampen levererade smd mingder av
kvive sa linge den sjilv hade gott om
kol men ont om kvive, men att leve-
ranserna blev betydligt storre nir denna
balans rubbades si att svampen 1 stillet
hade lite kol men mycket kvive. Svam-
pen verkade helt enkelt behéva en stor
del av det kvive den lyckades komma
it frdn marken nir kvivetillginglighe-
ten var lig. Under sidana forhallanden
fir svampen mycket kol fran tridet och
dessa tvd resurser kan den anvinda for
att vixa och utvidga sitt kviveuppta-
gande mycel 1 marken. I och med att
svampmycelet vixer binds kvive in 1
dess mycel. Svamparnas mycel dr mycket
kviverikt och kan innehilla 4-5 % kvive
per enhet torrvikt, vilket ir 3—4 ginger
mer kvaverikt dn barr eller rétter hos
tall (se t.ex. Corréa m.fl. 2008). Detta
faktum leder till att svampen behdver en
stor andel av det kvive den tar upp frin
kvivefattiga marker for sin egen tillvixt
och endast sma mingder blir 6ver till att
skickas vidare till tridet.

Vir modell pekar pa ett mer funktio-
nellt samarbete mellan svamp och vixt
nir markens kviveutbud ir lite hogre.
Under sidana forhallanden blir mer
av det kvive svamparna tar upp frin
marken tillgingligt for export till tra-

Figur 3. Forsoket utfordes i en ungskog av tall. Pa bilden syns tvd plasttilt, 50 m? i bottenyta och 5 me-

ter haga. Tlten sattes upp pd ytor som antingen var starkt kvivebegrinsade (ogddslade) eller nyligen hade
tillforts kvive motsvarande en dos av 100 kg per hektar. Nar talten rests tillfordes inmdrkt kol i form av
kol—13-koldioxid (“CO,), och under den tid (1-3 timmar) som talten var uppe togs det inmdarkta kolet
upp av triden genom fotosyntes. Dagen efter inmdrkningen med CO, injicerades en liten mdngd (mot-
svarande 2 kg per hektar) inmdrkt kvive i form av kvéive-15-ammonium ("NH,") i marken pd samma
ytor som talten statt pa. De tva pulserna av inmdrkt kol och inmdrkt kvive foljdes sedan genom att prov
togs av barr, stam (floem), rétter, ektomykorrhiza och mark. Provtagningen var intensiv de forsta dagarna
for att sedan avta i intensitet. Det sista provet togs ett dr efter inmdrkningen. Foto Mark Blackburn.

det vilket leder till att triadet ir nigot
mindre kvivebegrinsat. Detta i sin tur
leder till att tridet allokerar en relativt
sett mindre andel av det kol den fixerat
i fotosyntesen till mykorrhizasvampmy-
celet, vilket i sin tur leder till att dessa
svampar skickar mer kvive till tridet.
Symbiosen mellan svamp och trid —
ektomykorrhizan — verkar alltsd fun-
gera som vi tidigare antagit d3 markens
kviveutbud dr nigot hogre, medan den
verkar ha motsatt funktion, det vill siga

att den forstirker kvivebegrinsningen,
nir markens kviveutbud ir ligt.

Traden mer kvavebegransade

Vir studie visar att skogstradens symbios
med svampar — ektomykorrhiza — leder
till att triden blir mer, och inte min-
dre, kvivebegrinsade pa kvivefattiga
marker. Detta pekar pa att skogar pi
kvivefattiga marker med tiden blir allt
mer kvivebegrinsade 1 och med att mer
och mer av markens kvive binds upp av
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Figur 4. Figuren visar filtdata fin det experiment dér vi tillforde en stabil isotop av kvive (kvive—15)
till marken som sedan togs upp av rétter och mikroorganismer. Ektomykorrhizasvamparna dr den domine-
rande gruppen av mikroorganismer i den studerade marken. Varje punkt motsvarar vérdet frdn en inmdrkt
yta, bld punkter visar kvivebegrinsade (ogodslade) ytor, roda punkter visar godslade ytor. Ofyllda punkter
visar juni-data och_fyllda visar augusti-data.

Vi fann att sambandet mellan inmdrkt kvive i barr och mark (lingst till vinster) och i markmikro-
organismerna (mittenfiguren) dr negativt; ju mer kvive som hade fastnat i marken desto mindre kom
triden till godo. Den hdgra figuren illustrerar vir hypotes, baserat pd figurerna till vinster, och beskriver
hur tradens kvivebegrinsning hanger samman med ektomykorrhizans upptag och inbindning av kvive
fran marken.
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mykorrhizamycelet. For att uppritthilla
hog tridproduktion 1 dessa skogar ver-
kar just storning av relationen mellan
trid och mykorrhizasvamp vara en ef-
fektiv atgard.

Vira resultat stiller ett antal frigor pa
sin spets: Varfor konkurrerar inte vixter
som saknar mykorrhiza ut skogstriden?
Och varfor har inte skogstrad som kan
minimera koltransporten till mykor-
rhizasvampmycelet gynnats under evo-
lutionen och dirmed tagit &ver vira
skogar? Mykorrhizasvampar har en stor
formdga att exploatera marken med sitt
mycel och genom den férmégan kan de
skapa ett marksystem dir halterna av
tillgingligt kvive dr mycket laga. Vixter
som inte har mykorrhiza fir helt enkelt
svart att konkurrera med mykorrhiza-
vaxter.

Redan pa detta stadium forefaller
det uppenbart att vira resultat kan ge
helt nya vinklar pd diskussionerna om
olika skogsbruksmetoder. Till exempel
pekar resultaten mot att den kraftiga
storningen 1 samband med kalavverk-
ning kan vara nédvindig for att erhilla
effektiv foryngring och god tillvixt
pd marker med lig kvivetillginglig-
het, dvs. stora delar av Sverige, speciellt
norra Sverige. Omvint finns inte samma
behov att tillfilligt stéra symbiosen
mellan trid och mykorrhizasvamparna
i kviverikare skogar, vilka dr vanligare
i sodra Sverige och soderut i Europa.
Dir fungerar ocksd metoder med olika
former av selektiv avverkning av enstaka
trid bittre eftersom kvivetillgingen ir
hogre och ektomykorrhizasymbiosen
mindre dominerande i dessa sydligare
ekosystem.
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