Vatmarksvaxter

- stressfaktorer och anpassningar

Linus Wikstrom

Independent Project in Biology
Sjalvstandigt arbete i biologi, 15 hp, varterminen 2010
Institutionen for biologisk grundutbildning, Uppsala universitet



Sammandrag

Ett liv i vatmarker innebar att klara av en abiotiskt svar miljo. Det skiljer sig markant fran ett
liv "pa torra land” och resulterar i situationer som verkar stressfulla i jamforelse. Alla
vatmarker praglas av vatten. Diffusion av syrgas till vatten sker i mycket begransad
utstrackning. Syrgasbrist ar det framsta problemet for vaxter i vatmarker. Anpassningarna till
detta ar manga och varierande, men inkluderar bildande av ytliga rotter och snabb
langdtillvéxt for att na det atmosfariska syret. Den viktigaste och mest utbredda anpassningen
for att motverka syrgasbrist ar aerenkym. Aerenkym &r en pords vavnad som snabbar pa och
Okar flodet av atmosfériskt syre till 6versvdmmade véaxtdelar. Aerenkym syresatter &ven
rétternas naromraden, vilket ar en anpassning i sig. Manga @mnen blir reducerade vid
syrebrist. Reduceringen innebér att tillgdngligheten av dessa &mnen forandras samtidigt som
vissa av dem i sin reducerade form blir toxiska for vaxten. Oxideringen vid rétterna motverkar
eller lindrar effekterna av detta.

Under vattenytan begrénsas ljus och koldioxid. Fotosyntesen péverka_ljs, med anpassningar som
forenklar koldioxidupptag och ljusanvandning som en naturlig f6jd. Okad méangd klorofyll,
tunn kutikula och kloroplaster i epidermis ar nagra av dessa.

Torvmarker préaglas ofta av naringsbrist och staller krav pa naringshushallning; det galler att
spara naring och energi genom langsam tillvéaxt och atervinning. Ett alternativ ar kottatande
vaxter. De drygar ut naringstillgangen genom att tillgodogora sig insekters naringsamnen.
Symbioser med kvavefixerande bakterier och mycorrhiza &r viktiga, &ven om mycorrhiza
tycks vara nagot begréansad av syrebristen. En del torvmarker har mycket lagt pH, vilket &r
skadligt for manga arter. Lagt och hogt pH forandrar aven tillgangligheten av naringsamnen
som vaxterna behover eller skadas av.

Slutligen diskuteras oklarheter i forskningen, men dven den betydelse vetskapen om dessa
anpassningar har i ett bredare perspektiv an den forstaelse den ger oss om fysiologi, ekologi
och bevarandebiologi. Kunskapen har potentiell betydelse for en av de storsta ménskliga
néringarna — jordbruket.



Inledning

Vatmark ar ett valbekant koncept for de flesta. Anda mylirar det av olika definitioner, bade
biologiska och juridiska, for nadgot som de flesta skulle kanna igen nar dom val ser det.
Naturvardsverket definierar vatmark som foljande:

"[...Jmark déar vattnet under en stor del av aret finns nara under, i eller strax 6ver markytan.
Minst halften av den vegetation som finns ar hydrofil, dvs. fuktighetséalskande.[...] myrar
(mossar och karr) och sumpskogar. Myr ar ett samlingsnamn for torvbildande mark.
Sumpskog ar vatmark som &ar bevuxen med skog (Skog = mer an 70 % krontackning).[...]i
vissa sammanhang ocksa smavatten i skogs- och jordbrukslandskapet — golar, dammar och
liknande. Strandangar vid s6tvatten och hav samt kantzoner mot vattendrag hor ocksa ofta
hit.”(NVV, 2003)

Den har uppsatsen behandlar den hydrofila (fuktighetsélskande) vegetationen som ndmns i NVV:s
definition och de ofta fascinerande och mangsidiga anpassningar man finner hos vaxter som lever i
dessa miljoer. Den forsoker ge en inblick i problemen med de yttre forhallandena som rader i alla
sorters vatmarker, med en del sidospar till mer specifika miljcer. Till dem hor torvmarker; de for oss
valbekanta myrmarkerna med dess mossar och karr, som kanske mer an andra vatmarker ar vad vi i
Sverige forknippar med ordet.

Uppsatsen ar forst och framst en sammanfattning av fakta och beskriver inget problem eller nagon
djup schism inom forskningsomradna den berér, men mot slutet diskuteras en del oklarheter i resultat
och &ven Kkortfattat forskningens betydelse for jordbruket:

1) Okad nederbérdsmingd och stérre chans for extrema nederbérdsmangder ar bada féljder av
den globala uppvarmningen inom vissa landomraden (Motha och Baier, 2005). Oron &r att
detta 6kar bade sannolikheten och arealerna for 6versvamning av jordbruksmark (Motha och
Baier, 2005). Redan idag forstor naturligt férekommande dversvdmningar stora méngder
odlade grédor.

2) Den storsta delen av kvarvarande, potentiell jordbruksmark har sur jord, dar lagt pH och
toxiska aluminiumjoner begransar avkastningen (Uexkdll och Mutert, 1995; Ma, 2007).

Insikter fran forskning om vatmarksvéxter kan vara en del av l16sningen pa dessa problem.
Framforallt &r dock syftet att 6ppna 6gonen hos lasaren och introducera en variation, anpasslighet och
personlighet som i allménhet inte forknippas med véxter.



Problem och anpassningar

Alla vaxtsamhéllen begransas av i grunden samma faktorer. Den fysiska och kemiska miljon
begransar mineraltillgang, ljusforhallanden och en mangd andra abiotiska faktorer. Observerar
man ett specifikt vaxtsamhalle kan man séga att man ocksa observerar vad som i grunden
begrénsar det genom att studera dess artsammansattning och produktivitet (Shaver och Chapin,
1980). Vatmark &r ett vittomspannande begrepp som motsvarar en mangd av dessa yttre
faktorer, men nagra av de mest begransande av dessa och de svarigheter de innebéar for véxter
diskuteras under foljande rubriker.

Brist pa metabolisk syrgas

Vatmarksvéxter kan drabbas av direkt metabolisk syrgasbrist. Deras rotter (ibland hela véxten)
kan utsattas for forhallanden med mycket lag syrgashalt genom att vara nastintill eller helt
drankta i vatten. Vatmarker kan ha sadana forhalllanden under hela aret eller under mer eller
mindre utdragna perioder, vilket innebdr att syrgasdiffusionen ner i jord och sediment minskar
med en faktor 10 000 (Cronk och Fennessy 2001). Vanligtvis skulle detta innebéra déden for
de flesta vaxter. De behdver namligen god syrgastillgang for att kunna syntetisera tillrackliga
mangder ATP (Voesenek m fl, 2004) Trots detta faktum kan manga vatmarksarter 6verleva
langa perioder med dessa forhallanden (Vartapetian och Jackson, 1997).

Problematiskt nog har dock aven éversvamningstaliga vaxters rotter visat sig vara mycket
kansliga for syrgasbrist (Vartapeitan och Andreeva, 1986). Tvartemot vad som tidigare
forvantats har forskningen visat att en del dversvamningstaliga véxter ar annu mer kénsliga
for syrgasbrist an véaxter som normalt inte dverlever pa langre sikt under dessa forhallanden
(Webb och Armstrong, 1983; Vartapeitan och Andreeva, 1986). Slutsatsen &r att
vatmarksvéxter sallan &r direkt toleranta mot syrgasbrist, utan har utvecklat andra
anpassningar som tillgodoser 6versvammade véxtdelars syrebehov (Vartapeitan och Jackson,
1997).

Aerenkym

En jamfoérande studie av tillvaxt hos nagra vanliga kulturvéxter under
oversvamningsforhallanden foljt av en analys av deras rétters porositet visade att tillvaxten
inte begransades lika mycket for arter med ett pordst rotsystem. Den naturliga slutsatsen var
att dessa véxter undkom de mest dramatiska effekterna av syrgasbrist genom ett effektivt
internt system foOr att syresétta rotterna (Yu m fl, 1969). Denna pordsa vavnad kallas
vanligtvis for aerenkym och bestar av stora gasfyllda intercellularer som kan stracka sig
genom hela véxten — fran blad till rotspets (Vartapeitan och Jackson, 1997). Aerenkym ar
mycket vanligt forekommande hos vatmarksvaxter, men &r inte exklusiva for dessa (Evans,
2003). Peucedanum palustre (karrsilja), Pinguicula vulgaris (tatort), Equisetum spp. (fréaken)
och Carex spp. (starr) &r alla svenska arter och/eller slakten med aerenkym (Rydin och Jeglum,
2006). Bildning av aerenkym har visat sig vara intimt sammankopplad med fortsatt tillvéxt av
rotter och bildande av nya rotter under dversvamningsforhallanden hos ett antal Rumex-arter
(skrappor och syror) (Laan m fl, 1989), vilket starker dess stallning som en viktig anpassning
for att avhjélpa syrgasbrist. Dessutom kunde man koppla 6kad porositet till 6kad rottillvaxt i
samma studie (Laan m fl, 1989). Ytterligare en studie som undersokte kopplingen mellan tva
vaxtarters utbredning i vatmarker fann mycket riktigt att valutvecklad porositet var en viktig
orsak till skillnaden i utbredning mellan arterna (Sorrell m fl, 2000). Aven har fann man att ett
porGst rotsystem gav mer djupgaende rottillvéxt och mer lateralrotter — vilket innebar en stor



fordel i konkurrensen om den redan begrénsade néringen (Sorrell m fl, 2000). Det porésa
rotsystemet gjorde att den ena vaxtarten klarade av blétare och mer syrgasbegransade
forhallanden battre &n den andra (Sorrell m fl, 2000).

Bildande av aerenkym

Forandringar i intercellulérerna och parenkymcellerna i cortex (en vavnad i roten) mellan
hypodermis och endodermis (grovt sagt delen mellan rotens ledningsvavnad och dess
yttersida) ger upphov till de méanga gasfickor aerenkymet bestar av (Seago m fl, 2005).
Aerenkym kan bildas pa flera olika sétt hos olika arter; framst genom lysigeni eller schizogeni.
Skillnaden mellan dem é&r att celldod ar en del av processen i lysigeni (Cronk och Fennessy,
2001). Det forekommer aven blandformer, med inslag av bade lysogeni och schizogeni

(Seago m fl, 2005).

Schizogeni &r en oftast konstitutiv, komplex form av vanlig vavnadsbildning dar cellerna
genom ordnad delning, tillvéxt och separation ger upphov till de sammanhéngande
gasfickorna i aerenkym (Evans, 2003). En del arter har trots konstitutiviteten uppvisat en
kanslighet for externa stimuli och kan darmed anpassa sin aerenkymmangd efter hur allvarlig
syrgasbrist de utsatts for (Laan m fl, 1989). Lysogeni dr inte en lika ordnad process som
schizogeni. Gasluckorna bildas istéllet genom programmerad celldod (apoptos) vilket
efterlamnar oregelbunda gasfyllda tomrun i varierande storlek (Jackson och Armstrong, 1999;
Evans, 2003). Lysogeni kan vara bade konstitutiv och inducerad.

Till skillnad mot schizogeni vet man en hel del om hur lysogeni uppkommer. Vid 6kad
etylenproduktion i rétterna bildas mer lysogeniskt aerenkym, en utveckling som bromsas om
etylenproduktionen inhiberas (Jackson m fl, 1985). Etylen kan inte diffundera ut fran roten
lika effektivt om den &r nedsénkt i vatten och kommer darmed ackumuleras i rotens vavnader
(Jackson m fl, 1985). Samtidigt paverkar mycket laga syrenivaer etylenproduktionen negativt
(Jackson m fl, 1978; Jackson m fl, 1985), men vid forsok pa exempelvis Zea mayz (majs) vid
laga syrehalter stimuleras istéllet etylenproduktionen (Jackson m fl, 1986). En forklaring
skulle kunna vara att bildningen av en prekursor till etylen stimuleras av ”lagom” syrefattiga
forhallanden (en blandning av syresatta och syrefattiga celler) (Jackson m fl, 1986). De
syrefattiga cellerna skulle da kunna utgora en reservoar for snabb omvandling till etylen i de
béattre syresatta cellerna, vilket i sin tur stimulerar aerenkymbildning (Jackson m fl, 1985).
Klart ar dock att bade syrgas- och etylenkoncentrationer paverkar bildandet av lysogeniskt
aerenkym.

En senare upptéckt &r en tredje form av aerenkymbildning kallad expansigeni (Seago m fl,
2005). Celldelning och celltillvéxt bildar stora intercelluldrer utan cellseparation och celldéd
och skiljer sig darmed fran bade schizogeni och lysogeni (Seago m fl, 2005). Gasfickorna i
aerenkym som bildats pa detta satt &r mindre, fler och mer regelbunda till sin form och
férekommer hos basala angiospermer (blomvéxter) som Nympheales (Seago m fl, 2005).

Ovriga funktioner och kostnad

Oavsett hur det ser ut eller bildas bidrar aerenkym till att effektivt forse rotter och andra
vaxtdelar med livsviktig syrgas under 6versvamningsforhallanden. Samtidigt ventilerar det
aven ut metaboliska produkter som koldioxid fran roten, vilka annars skulle riskera att
ackumuleras i rotvavnaderna (Evans, 2003) Aven giftiga syntesprodukter som bildas av
organismer genom anaerob metabolism kan transporteras ut genom aerenkymet, vilket bidrar
till att gora rotternas omedelbara narhet mindre toxisk (Vartapeitan och Jackson, 1997).
Aerenkymets porositet har dven den direkta effekten att farre celler behtver syreséattas. Detta



minskar véxtens syrgasbehov, vilket ar latt att glomma (Vartapeitan och Jackson, 1997). Aven
flytbarheten okar med 6kad porositet. Manga véxter far pa det viset lyftkraft under
oversvamningsforhallanden och kommer darmed narmare det syrerikare och ljusare ytskiktet
(Rydin och Jeglum, 2006).

Aerenkym innebér dock &ven kompromisser. Rotsystem anpassade for dversvamning har inte
samma absorbsionskapacitet som vanliga rotter, vilket paverkar naringsupptaget negativt
(Koncalova, 1990).

Ovriga anpassningar
Aerenkym &r kanske den framsta och mest intuitiva anpassningen hos vatmarksvaxter for att
klara av forhallanden med Iag syrehalt. Den &r dock langtifran den enda.

En del arter har visat sig ha en rottillvéaxt (eller bildande av extra stamstrukturer) som till viss
del sker uppat mot vattenytan dar de far tillgang till atkomlig syrgas aven vid
oversvamningstillstand, medan andra arter bildar grunda eller ytnara rotsystem som helt
undviker den vattenmaéttade jorden. Detta &r en vanlig anpassning hos tradarter som kan véxa i
vatmarker och forekommer hos Pinus sylvestris (tall), Picea abies (gran), Alnus glutinosa
(klibbal) och Betula pubescens (glasbjork) (Cronk och Fennessy, 2001; Rydin och Jeglum,
2006).

Bildande av adventivrotter, fran omraden som normalt inte bildar rétter, till exempel fran
stammen, skapar ett extra, ytligare rotsystem med béttre syresattning (Cronk och Fennessy,
2001). Adventivrotter férekommer bland annat hos Rumex-arter (skrappor och syror)
(Voesenek m fl, 1996). De kan ocksa vara en ersattning for rotter som skadats eller fatt sin
funktion nedsatt av laga syrgashalter (Vartapeitan och Jackson, 1997) Vaxthormonet auxin,
som lange varit kant som en rotinitierande substans, har en roll i bildandet av adventivrotter
(Voesenek m fl, 1996). Vid laga syrehalter ackumuleras auxin dar adventivrétter bildas vid
oversvamningsforhallanden, oftast vid de lagre delarna av stammen (Voesenek m fl, 1996).
Endast auxin ar dock inte nog for att initiera denna process, aven etylen (se Aerenkym) verkar
krdvas for att gora cellerna kansligare for auxin och inleda tillvaxten av adventivrotter
(Voesenek m fl, 1996).

Aven skotten har anpassningar till syrgasbrist. Vid total nedsénkning i vatten vid hoga
vattenavstand hjalper det inte med den effektiva syresattningen aerenkym medger. Utan
kontakt med atmosfarisk syrgas blir dess effektivitet kraftigt reducerad. Att snabbt kunna
tillvéaxa pa hojden och pa sa satt battre na syre, koldioxid och ljus &r alltsa av mycket stor
betydelse i miljoer med extrema skillnader i vattenniva. (Vartapeitan och Jackson, 1997)

Manga vatmarksvéaxter stimuleras till 6kad langdtillvaxt vid 6versvamningsforhallanden.
Faktum &r att flera vatmarksarter véxer snabbare pa langden nar de ar helt ovversmammade
an de gor under normala forhallanden (Cronk and Fennessy, 2001). Anpassningen ar dock inte
kostnadsfri. Snabb elongering innebér 6kad celldelning produktion av biosyntesprodukter och
innebdr darmed en kalkyerad risktagning, dér kostnaden faktiskt kan 6veraga vinsten
(Voesenek m fl, 2004). For att langdtillvéxten ska vara gynnsam krévs att kontakten med det
atmosfariska syret aterupprattas; strategin ar alltsa gangbar i habitat som riskerar langa
oversvamningar, men med begransat vattendjup (Voesenek m fl, 2004). Aven har spelar kad
koncentration av etylen en avgérande roll, tillsammans med gibberelliner och auxin, tva
hormoner intimt sammankopplade med tillvaxt hos véxter (Jackson, 1990). I ett forsok visade
Ku m.fl att behandling med etylen ger samma effekt som vid éversvamning (en effekt som



blev annu starkare med syrekoncentrationer lagre an den i luften), ndmligen okad tillvaxt. (Ku
m fl, 1970). Gibberelliners och auxins roller &r inte lika klart definierade eller universella,
men de har visat sig paverka skottillvaxten i ett flertal studier av vaxter under
oversvamningsforhallanden (Vartapeitan och Jackson, 1997).

Att direkt undvika riskerna forknippade med skiftande vattennivaer ar en annan
forekommande strategi. Exempel pa detta ar exempelvis de hogvaxta tuvor en del halvgras
bildar. Aven om vattennivaerna skiftar ar det fortfarande bara rotterna som riskerar att
Oversvammas. Samtidigt &r huvuddelen av den fotosyntetiserande biomassan kvar ovanfor
den hogsta vattennivan. Den bekanta gungflyn flyter och kan darmed folja vattenytan dven
vid skiftande vattennivaer. (Rydin och Jeglum, 2006).

Det gar ocksa att undvika syrgasbrist genom att bara ha aktiv tillvaxt under torrperioder.
Genom att sedan ha minimal, endast livsuppehallande metabolism (och resulterande
tillvaxtstopp) under vatare perioder blir da dven syrgasbehovet minimerat. Detta
avdramatiserar effekten av syrgasbrist nar den ar som mest pataglig. (Cronk and Fennessy,
2001)

Brist pa ljus och koldioxid — fotosyntes under vatten

En del av det pa land tillgangliga ljuset reflekteras och absorberas av vatten, vilket lamnar
mindre tillganglig ljusenergi kvar for vaxtens fotosyntes; en situation som naturligtvis
forvarras pa djupare vatten (Bach m fl, 1998). Aven slam och andra partiklar i vattnet,
tillsammans med konkurrens fran vaxtplankton, bidrar till att mindre ljus kan nyttjas av en
véxt helt eller delvis nedsénkt i vatten (Bach m fl, 1998).

P& samma sétt som syrgas i mycket lag grad diffunderar in i vatten, blir &ven koldioxid
begransat under vattenytan. Vattnets hoga viskositet gor att ett stillastaende, tjockt gransskikt
bildas runt bladen (Nielsen, 1993) Detta gransskikt bildas &ven i luft, men &r inte alls lika
begransande. Skiktet bidrar till att ytterligare forsvara inflodet av koldioxid fran vatten
(Nielsen, 1993). Den storsta delen av tillgédngligt oorganiskt kol i vatten utgors istéller av
bikarbonat och karbonat, som kan nyttjas som kolkélla av en del respektive mycket fa eller
rent av inga vatmarksvaxter (Maberly och Spence, 1983). For vaxter som inte vanligtvis lever
helt eller delvis under vattenytan, utan bara periodvis vid 6versvdmning, ar kutikulan (ett
vaxskikt pa véaxtens utsida som minimerar vatskeforlust) ett extra hinder fér inflode av
koldioxid nar véxten befinner sig under vatten (Mommer m fl, 2005b)

Sammantaget leder det till att fotosyntesen blir lidande; tva av de tre bestandsdelarna for
processen begransas. Sand-Jensen och Frost-Christensen (1999) visade att nettofotosyntesen
var tva till tre ganger storre i blad pa land jamfort med de i vatten hos ett antal vatmarksvaxter.

Anpassningar

P& samma satt som aerenkym lindrar syrebrist genom att generera flytkraft, kan det férenkla
fotosyntesen hos nedsankta vaxter. Aven dkad skott-, blad- eller bladskaftstillvaxt (ocksa
beskrivna som syrebristanpassningar) ar en direkt 16sning pa problemen; narmare ytan finns
bade mer tillgangligt ljus och koldioxid. Det finns dock ett flertal morfologiska anpassningar
och acklimatiseringar vars enda och direkta syfte ar att effektivisera undervattensfotosyntes.

Blad som alltid (inte bara vid éversvamning) befinner sig under vattenytan har ofta ett
karaktaristiskt utseende. De &r langsmala, tunna och uppdelade i en mangd smablad eller



flikar (Sculthorpe, 1967) Bladen kan dessutom ha en 6kad koncentration kloroplaster i
epidermiscellerna (Sculthorpe, 1967). Genom denna speciella anatomi 6kar kvoten mellan
bladyta och bladvolym. En stor yta i jamforelse med volym bidrar till en effektivare
indifussion av koldioxid och ett kortare avstand for att nd de fotosyntetiskt aktiva cellerna
(Sculthorpe, 1967). Dessutom bor den jamforelsevis stora ytan och den laga volymen bidra till
att cellernas nettofotosyntes maximeras i de samre ljusforhallandena under vattenytan.
Liknande anpassningar ses hos amfibiska véxters blad, dock inte alla och inte till samma
extrema grad (Nielsen, 1993) De amfibiska véxterna kan ha blad som acklimatiseras till de
nya forhallanden; Sand-Jensen och Frost-Christensen (1999) kunde visa att blad som 6ver tid
acklimatiserats till vatten hade en nettofotosyntes som skiljde sig 1,5-1,9 ganger den i luft.
Blad som bildas under vatten uppvisade en &nnu hogre grad av acklimatisering.
Fotosynteshastigheten i dessa blad var upp till 4,5 ganger storre an éversvammade blad som
bildats i luft (Sand-Jensen och Frost-Christensen, 1999).

| mangrovetrask har undervattensblad hos ett antal undersokta véxtarter ett ibland flera ganger
hogre klorofyllinnehall och stérre bladyta, i jamforelse med blad pa eller ovan vattenytan
(Misra m fl, 1984). Pa det séttet antas de nedsankta bladen utnyttja det begansade ljuset under
vattenytan mer effektivt (Misra m fl, 1984).

Kutikulan och cellvdggarna i epidermis (cellagret strax innanfor kutikulan i de flesta drtartade
vaxterna) har visat sig minska i tjocklek nar amfibiska véxter befinner sig under vatten, vilket
kraftigt reducerar motstandet for koldioxiddiffusion fran vattnet in i bladen (Mommer m fl,
2005b). Resultatet &r att undervattensfotosyntesen okar i jamforelse med blad som inte
genomgar den acklimatiseringen (Mommer m fl, 2005). Sammantaget innebar det att
motstandet och avstandet minskar for indiffunderande koldioxid, vilket lindrar
bristsituationen.

Eftersom det oorganiska kolet framst finns i andra former an koldioxid i vatten, vore det en
fordel att kunna utnyttja ndgon av dessa. Flera vatmarksvaxtarter, fraimst monokotyledoner,
har visat sig gora just detta nar koldioxidtillgangen blir kraftigt begransad (Cronk and Fenessy,
2001).

Reducerande miljo

Den syrebrist som utforskats ovan har dven andra effekter. Den skapar forhallanden som ar
ideala for mikroorganismer med anaerob metabolism, alltsd mikroorganismer som nyttjar
andra elektronacceptorer an syre (Laanbroek, 1990). Dessa elektronacceptorer kan vara nitrat,
nitrit, jarn- och manganoxider, sulfat och koldioxid. Alla dessa foreningar innehaller samtidigt
amnen som ar nddvandiga for véaxter - kvéve, jarn, mangan, svavel och kol (Laanbroek, 1990).
Reducerade former av dessa amnen bildas i en miljé med syrebrist. Alla @mnen reduceras
daremot inte samtidigt, da deras redoxpotential skiljer sig at (Laanbroek, 1990). Detta innebéar
i sin tur att de reduceras i sekvens allt eftersom syrebristen haller i sig och blir mer pataglig
(Cronk och Fennessy, 2001).

| de reducerade formerna forandras véaxternas atkomst till dessa essentiella @mnen. Nitrat och
nitrit kan reduceras pa i huvudsak tva sétt av mikroorganismer; genom denitrifiering och
ammonifiering, vilka ger upphov till molekylart kvave och dikvéaveoxid respektive
ammoniumjoner (Lannbroek, 1990). Processerna pagar simultant, men denitrifiering leder till
att kvave gar forlorad som gas, till skillnad fran ammonifieringen. Kvavemangden i jorden
bestams i slutandan av balansen mellan de tva processerna (som ar konkurrerande) och denna



ar i sin tur avhangig av kvoten mellan mangden nitrat och méngden organiskt material i
jorden (Tiedje m fl, 1982; Lannbroek, 1990). Senare forskning har upptéackt andra processer
som paverkar kvavemangden i jorden. (Nannipieri och Eldor, 2009). Deras betydelse och
utbredning ar inte helt klarlagd, men paverkar kvavebalansen (Nannipieri och Eldor, 2009).

Jarn och mangan ar i sina reducerade former potentiellt toxiska for véaxter, framst genom att
de lattare tas upp av véxten - annu lattare i vaxtarter som bevisats kénsliga for jarn - och
overskrider da sin normala halt (Hendry och Brockelbank, 1985; Talbot och Etherington,
1987). Jarn paverkar fotosyntesen (missfargade blad - minskar klorofyllmangd — blad dér)
(Talbot och Etherington, 1985). Aven mangan blir alltsd mer lattilgangligt for vaxtcellerna i
sin reducerade form (Ernst, 1990) och kan i forhojda koncentrationer bland annat rubba
enzymstrukturer (Cronk och Fennessy, 2001). Aven svavel kan vara giftigt. Sulfatupptaget
sker kontrollerat, men den reducerade formen sulfid kan fldda in i vaxten okontrollerat, vilket
vid hoga nivaer resulterar i inhibition av vissa enzym och en forsamring av rétternas kapacitet
for anaerob metabolism (Cronk and Fennessy, 2001).

For att dessa @amnen ska aterga till sin oxiderade form kréavs aeroba mikroorganismer, vilket
underforstatt innebar att det kravs syre (Laanbroek, 1990). En anpassning till detta &r aterigen
aerenkym. Aerenkym bidrar till ett syreldckage till den omgivande vattenméttade jorden och
skapar en liten zon med oxiderande forhallanden runt rétterna. Denna zon kanns igen av en
brunrdd hinna i rétternas naromrade, bildad just av jarn- och manganoxider. Oxidhinnan kan i
sig innebara bade ett hinder och en mojlighet for naringsupptag. Den adsorberar nédvéandiga
mikron&ringsamnen och koncentrerar dem i rotens nérhet, men adsorberar dven toxiska jarn-
och manganjoner. Ansamlingen av toxiska joner motverkas dock i viss man av katjoner som
uppstar som en biprodukt vid svaveloxidering. Svaveloxidering genom syrelackage &r i sig
séllan tillrackligt for att helt undvika de toxiska effekterna (svavel reduceras forst vid mycket
Iag redoxpotential) (Koch och Mendelssohn, 1989) men bildning av jarnsulfid genom reaktion
med oxidhinnan minskar detta problem (Ernst, 1990). Oxidhinnan ska alltsa forst och framst
ses som en indikation pa detoxifieringen av de reducerade &mnena och inte som ett problem.
Vaxtrotterna bildar en mangd organiska metaboliter som gynnar aeroba bakterier genom att
kunna oxideras i den aeroba miljon i rotens naromrade. (Lannbroek, 1990).

De flesta undersokta vatmarksvaxter uppvisar dock en grad av tolerans mot forhojda halter av
de beskrivna reducerade amnena. Detta tyder pa méjliga metabola anpassningar, sarskilda
forvaringsceller eller en forhindring av spridning av toxinerna till andra vaxtdelar, men det ar
inte utrett i ndrmare detalj (Ernst, 1990).

Ett konkret exempel pa problemet med reducerade &mnen hittar man som en del av orsaken
till att utbredningen av Phragmites australis (bladvass) minskar runt om i varlden.
Overgodning orsakar syrebrist pa bottnar, vilket i sin tur skapar en mer reducerande miljo och
en Okad stress fran de toxiska reducerade amnena. (Armstrong m fl, 1996)

Naringsbrist

En del vatmarker praglas av naringsbrist. Detta géller sarskilt for torvmarker, vars gradvisa
pabyggnad av torv alltmer isolerar véxtligheten fran grundvattnet och mineraljorden och gor
dem beroende av naring fran regnvatten och luftburet damm. Under sadana forhallanden ar
hushallning av naringsamnen av yttersta vikt. Detta kan astadkommas pa flera olika sétt.
(Rydin och Jeglum, 2006)



Naringshushallning

Stédsegrona blad har den fordelen att de kan nyttjas under flera sdsonger till kostnaden av
endast en uppséttning blad. De anatomiska anpassningar som kravs for att klara av
vinterhalvaret innebar dock en kostnad genom forlorad fotosyntetisk effektivitet. Detta
uppvags till viss man av att de kan vara fotosyntetiskt aktiva langre in pa hosten och tidigare
pa varen. Stadsegrona blad féorekommer bland annat hos Andromeda spp. (roslingar),
Empetrum spp. (krakbar) och Erica spp. (klockljungar). Ett flerarigt véaxtsatt minskar
naringsbehovet per tidsenhet och ser till att tillrdckligt med biomassa (for exempelvis
blomning och frobildning) kan byggas upp éven i naringsfattiga miljoer. Att pa lovfallande
trads vis omlokalisera naringen fran de doende loven till rotter och rotstockar (underjordiska
stammar) ar ovanligt pa myrar, men férekommer dock hos exempelvis Drosera spp. (sileshar)
och Utricularia spp. (bladdror). Dessa bildar speciella vinterknoppar dar néringen
koncentreras for att kunna tillvaxa fort pa varen. (Rydin och Jeglum, 2006)

Arter vars ovanjordiska delar helt dor i slutet av varje véaxtsasong (manga av dom Poaceae,
gras, eller Cyperaceae, halvgras) konserverar den ovanjordiska ndringen i underjordiska
strukturer och de Gvervintrar pa det sattet med bibehallen naring till nasta vaxtsasong
(Crawford, 1978). Dessa sa kallade rhizomer (underjordiska stammar) &r de strukturer
varifran dessa gras och halvgras fortplantar sig asexuellt. Rhizomer lampar sig synnerligen val
for att 10sa problemet med naringsforvaring, vilket ar néra anknytet till ett perennt véxtsatt
och den livsviktiga naringshushallningen (Grace, 1993). Faktum é&r att asexuell fortplantning
ar mycket vanlig i vatmarker, dar etablering av stora, langsamt véxande genetiska individer
(rhizom) kan vara framgangsrikare an ett flertal sma i den stressande miljo vatmarker ofta
utgor (Grace, 1993).

Ett mycket konkret exempel pa naringshushallning hittar man hos vatmarksvaxten
Eriophorum vaginatum (tuvull). Tillvaxten av nya blad sker nastan helt och hallet med néaring
som atervinns mycket effektivt fran dldre blad, vilket minskar den energi som vaxten maste
spendera pa naringsupptag ur den fattiga jorden (Jonasson och Chapin, 1985). Hela 90% av
fosforinnehallet kunde ateranvéndas till nya blad, vilket innebér att bara 10% av bladens
fosforbehov kom fran rotternas naringsupptag under véxtsasongen (Jonasson och Chapin,
1991). Den ursprungliga, huvudsakliga fosfortillmangden tas upp vid den plotsliga
naringstillgadng som snosmaltningen innebar (Jonasson och Chapin, 1991). Att ha denna sa
kallade sekvensiella bladutveckling gor dock att Eriophorum vaginatum inte kan bilda en
komplett bladbukett lika snabbt pa varen (Jonasson och Chapin, 1985). Detta har antagligen
effekter pa den fotosyntetiska effektiviteten, men i en sa kraftigt naringsbegransad miljo ar
den effekten antagligen férsumbar. Alla graminoider (gras och halvgras) har sekvensiell
bladutveckling och det kan vara en viktig forklaring till varfor graminoiders del av den totala
biomassan okar fran soder till norr pa tundran, allteftersom naringstillgangen minskar
(Jonasson och Chapin, 1985). En parallell kan mycket riktigt dras till den rikliga férekomsten
av halvgras som Carex i vatmarker.

Mycorrhiza

Mycorrhizasymbiosen, dar svampar och vaxter utbyter ndringsémnen (svampen kan
tillgodogora sig sockerarter fran véxtens fotosyntes, vaxten kan tillgodogora sig kvéve, fosfor
och andra nutrienter genom svamphyfernas stora upptagningsyta) ar ovanligare i vatmarker an
i de flesta andra ekosystem (Peat and Fitter, 1993). Det tros bero pa de syrefattiga
forhallandena i den vattensjuka jorden. Mycorrhizasvamparna har namligen svart att tolerera
syrebrist (Peat och Fitter, 1993). Bilden kompliceras dock nagot av det faktum att valutvecklat
aerenkym, och den syresatta rhizosfaren som det medfor, antas underlatta for



svampkolonisation (Nielsen m fl, 2004). Sraj-Krzic m fl (2006) sammanfattar resultaten som
mycket spridda, ibland raka motsatsen, nér den hypotesen testats. Deras egen slutsats ar att
mangden aerenkym inte paverkar i vilken utstrackning mycorrhiza bildas. Daremot visar de
att den ar i hogsta grad beroende av att vaxten har delar ovanfor vattenytan; alltsa en
oavbruten kontakt med atmosfariskt syre (Sraj-Kzric m fl, 2006).

Lobelia dortmanna (notblomster) och Littorella uniflora (strandpryl), tva akvatiska arter, hade
mycorrhiza i samma utstrackning som ett ekosystem pa land (Nielsen m fl, 2004). De bildade
dessutom symbiosen med svamparter som inte namnvart skiljde sig fran landlevande véxters;
en indikation pa att vaxten och svampen koloniserat den akvatiska miljon gemensamt
(Nielsen m fl, 2004) Clayton och Bagyaraj visade daremot att infektionsgraden av svamphyfer
minskade nar vattendjupet 6kar (och syrebristen tilltar), samtidigt som mangden rothar blev
storre for véaxterna pa djupare vatten, vilket indikerar en alternativ anpassning for att uppna
Okad absorptionyta aven vid syrebrist (Clayton och Bagyaraj, 1984).

Mycorrhiza forekommer alltsa i vatmarker och &r av storsta vikt for naringsupptaget for de
vaxtarter som kan dra nytta av det. Dessutom har hogre omraden i vatmarker (battre syresatta,
lagre 6versvamningsfrekvens) visat sig ha mycorrhiza i storre utstrackning &n omgivande,
lagre omraden (Cantelmo och Ehrenfeld, 1999). Detta ar en mojlig indikation pa att
forekomsten av mycorrhiza kan variera dven inom sma avstand pa samma vatmark.

Endomychorriza (med hyfer som penetrerar rotcellerna) tycks vara taligare mot den
begransande syrebristen och &r den vanligare typen av mycorrhiza hos bade buskar och trad i
torvmarker (Rydin och Jeglum, 2006).

Kvéavefixerande bakterier

Kvavefixerande symbionter forknippas kanske forst och framst med &artvéxter, men de &r inte
exklusiva for dessa. Vanliga vatmarksvaxter som bildar noduler med kvévefixerande bakterier
pa sina rotter ar Alnus spp. (alar) och Myrica spp. (pors) (Rydin och Jeglum, 2006). Det arliga
kvévebehovet hos Myrica spp. tillgodoses upp till 43% av kvévefixerande bakterier
(Schwintzer, 1983). Aven Sphagnum spp. (vitmossor) kan dra nytta av kvavefixering i
mutualism med cyanobakterier (Rydin och Jeglum, 2006).

| utbyte mot sockerarter fran vardvaxten bidrar bakterierna med kvave — nagot som inte bara
vardvaxten gynnas av (Cronk och Fennessy, 2001). En undersékning av Myrica gale (pors)
och dess mutualistiska kvavefixering visade att denna process bidrog till hela fem till sex
ganger mer tillgangligt kvave till sin véaxtplats an det som tillkommer "naturligt” via
nederbdrden (Schwintzer, 1983). Forekomst av enstaka arter som pors kan alltsa ha stor effekt
pa lokala forekomster av kvave och bidra till en mindre stressande miljo for andra arter i dess
nérhet.

Kottatande vaxter

Ett alternativ, eller snarare ett komplement, till anpassningarna ovan &r karnivori. Det finns ett
antal kriterier en vaxt maste uppfylla for att kallas en akta” kottatande véxt. De maste kunna
absorbera naring fran sina byten och dessutom fa en fitness-6kning av denna naring (Givnish
m fl, 1984). Samtidigt maste de ha anpassningar vars enda syfte ar att locka, fanga och bryta
ner byten (Givnish m fl, 1984). En del vaxter uppfyller inte alla dessa krav, men &r anda
tveklost kottatande, vilket diskuteras nedan.
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Kottatande véxter far tillgang till extra naring genom att konsumera djur, framst insekter, och
kan pa sa vis lindra effekterna av naringsbrist (Adamec, 1997). Vanligtvis ar kottatande
vaxters rotsystem samre anpassade till ett effektivt upptag av néring, vilket istéllet uppvégs av
bladens formaga att fanga djur och tillgodogora sig deras naringsinnehall (Adamec, 1997).
Mojligheten till att insekter skulle utgora en extra kolkélla (vid sidan av luftens koldioxid) har
undersokts i ett flertal studier, men samtliga har kunnat konstatera att karnivorins
huvudsakliga bidrag &r mineraler snarare an kol (Givnish m fl, 1984).

De flesta landlevande arter av kottatande véxter aterfinns i vatmarker (Adamec, 1997) — mer
specifikt pa platser som kannetecknas av naringsbrist, god ljustillgang och fuktighet (Givnish
m fl, 1984). Att de flesta kottatande vaxters standorter kdnnetecknas av samma
miljoforhallanden indikerar att det finns bade en fordel och en kostnad associerad till
anpassningen (Knight, 1992). | de vatmarker dar de aterfinns, ofta tillsammans med andra
arter av kottatande véxter, ar karnivorin uppenbarligen en fungerande och konkurrenskraftig
anpassning (Knight, 1992). Samtidigt ar de ytterst ovanliga i alla andra typer av ekosystem
och vaxtsamhéllen, vilket indikerar att karnivorin under vanliga omstandigheter innebér en
kostnad (Knight, 1992). Utricularia spp. (bladdror) uppvisar en lagre fotosyntetisk effektivitet
i sina fangststrukturer, vilket kan tolkas som en kostnad; en investering i biomassa som inte
ger samma fotosynteseffektivitet som om den investerats i vanliga blad (Knight, 1992).
Samtidigt maste denna kostnad vagas mot den fordel den infangade naringen innebar for hela
vaxten (Knight, 1992). Skillnaden mellan metabolisk kostnad i vanliga blad (eller snarare mer
dedikerat fotosyntetiska organ) och fangststrukturer varierar stort beroende pa vilken typ av
fangstorgan vaxten anvander sig av (Adamec, 2010). Det racker inte med att jamfora lika
mangder av de tva “vavnadstyperna”. Kostnaden maste ocksa ses i ett storre perspektiv — hur
stor del av biomassan i hela véxten anvénds till specialiserade, mer energikrdvande
fangststrukturer (Adamec, 2010).

Sa varfor ar kottatande véxter begransade till, och framgangsrika vid, endast sa specifika
forhallanden? | en naringsfattig miljo ar det troligt att fotosyntesen begransas av mangden
tillganglig néaring. Att med karnivori kompensera den naringsbristen borde alltsa vara mycket
effektivt upp till en grans dar andra faktorer an néringsbrist begrénsar fotosyntesen — dar
naring inte ar begransande innebér investeringen i fangststrukturer slutligen bara en kostnad
for vaxten. Fotosyntes kan ocksa begransas av brist pa vatten och ljus, vilket minskar vikten
av naringstillskottet karnivori bidrar med. VVaxten kan helt enkelt inte utnyttja naringen
karnivorin bidrar med till fullo. Slutsatsen &r att karnivori har sin storsta positiva effekt vid
forhallanden som liknar de som forekommer i deras naturliga habitat. Skulle endast
naringsbrist rada ar det inte sékert att skillnaden mellan vinst och kostnad skulle bli positiv. |
ett sadant scenario finns ingen adaptiv fordel att utveckla karnivori, vilket kan forklara varfor
det &r sa ovanligt att finna kottatande véxter i sadan miljo.

Denna modell forklarar ocksa varfor en del arter av kéttatande vaxter utvecklat plasticitet sa
att det inte bildar fangststrukturer vid férhallanden som "missgynnar” karnivori, exempelvis
torka. (Givnish m fl, 1984)

Kottatande vaxter i Sverige — arter och fangstmekanismer

| Sverige forekommer tre slékten av kéttatande vaxter naturligt: Drosera (sileshar),
Pinguicula (tatorter) och Utricularia (bladdror) (NRM, 2010a). Dessutom finns i sddra
Sverige den nordamerikanska Sarracenia purpurea (flugtrumpet) som naturaliserats pa ett
antal lokaler. (NRM, 2010b).
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Drosera och Pinguicula fangar sina byten med harlika kértlar pa bladen. Dessa utsondrar ett
klibbigt sekret vari insekten fastnar. Pinguicula har tva sorters kortlar; en vars funktion det ar
att fanga insekten och en annan som utsondrar de nedbrytande enzymer som krévs for att
vaxten ska kunna tillgodogdra sig bytets ndring. Nar insekten val fastnat och kdmpar for att ta
sig loss stimuleras bladen hos Pinguicula till att rulla ihop sig, vilket resulterar i att fler kortlar
kommer i kontakt med bytet. Bytet far svarare att ta sig loss och nedbrytningen blir
effektivare. En liknande effekt finns hos Drosera, dar kortlar stracker sig mot det infangade
bytet for att uppnad samma resultat. Drosera, till skillnad mot Pinguicula, utséndrar en
sotaktig doft som lockar till sig insekter (Rydin och Jeglum, 2006). Pinguicula lockar alltsa
inte aktivt till sig insekter, men &r anda en fullgod kottatande véxt. (Cronk och Fennessy,
2001)

Utricularia har en mer dramatisk fangstmekaninsm. De har sma blasor bland bladen langs
med stammen. Bldsorna varierar i storlek mellan arterna, men &r oftast ganska sma och fangar
darmed mindre byten som varierar i storlek fran protozoer och hjuldjur upp till vattenloppor.
En del arter kan faktiskt fanga till och med sma fiskar, som sedan bryts ner och konsumeras
gradvis. Blasorna har ett undertryck, sa nér ett potentiellt byte kommer at de sma, tunna
utlésningsmekanismerna pa blasans utsida, rubbar de spanningen i blasan och sugs in
tillsammans med vattnet strax utanfor. Nar trycket utjamnats stangs blasan igen eftersom
vattnet slutat stromma in och bytet &r fast inne i blasan. Hela processen tar mindre an tva
hundradelar av en sekund. Pa blasans insida finns kértlar som utséndrar nedbrytande enzymer
och absorberar bytets néring. (Slack, 2000).

Utricularia har visat sig allokera en stor del av fotosyntetiskt fixerat kol till vatskan i blasorna
(Sirova m fl, 2010). Detta ar fascinerande eftersom Utricularia saknar rotter. Blasorna kan
alltsa anses vara ett alternativ till rétter, dar den metabola kostnaden hos fallorna kompenseras
pa samma satt som den hos rotter. Bade rétter och blasor har ju i grunden samma uppgift —
naringsupptag (Sirova m fl, 2010). Denna nisch, utan naringskonkurrens fran rotade vaxter,
maste vara en del i framgangssagan hos Utricularia (Sirova m fl, 2010). Faktum &r att
Utricularia ar vidare spridda geografiskt och habitatméassigt an alla andra kottatande vaxter
(Slack, 2000) Blasorna &r ocksa koloniserade av bakterier som tycks leva under narmast
mutualistiska forhallanden med Utricularia (Sirova m fl, 2009). Bakterierna bidrar till
nedbrytningen av bytet och far beléning i form av fotosyntesprodukter fran vaxten —
paralleller kan dras till mycorrhizasymbiosen hos véxter med rotter (Sirova m fl, 2009; Sirova
m fl, 2010). Vikten av denna symbios ar dock svar att uppskatta eftersom Utricularia lever i sa
varierande miljoer (Sirova m fl, 2009)

pH

Torvmarker ar ett av fa ekosystem vars vaxtlighet kraftigt begransas av lagt pH. Detta
aterspeglas i att vaxtsamhéllen i vatmarker med lagt pH har annorlunda artsammansattning i
jamforelse med de som &r ndrmast pH-neutrala eller rent av basiska (hdgt pH) (Wheeler och
Proctor, 2000). Att torvmarker &r sa sura beror dels pa att det naturligt sura regnvattnet inte
motverkas av grundvatten, men ocksa pa grund av att torven innehaller en mangd organiska
syror som bildas i den ofullstandiga nedbrytningsprocessen. Lagt pH innebar stress eller
direkta skador for manga organismer och fa arter ar anpassade for kraftigt sura férhallanden.
Med vatmarker som exempel kan man konstatera att de surare ekosystemen, som exempelvis
mossar, ar betydligt artfattigare an pH-neutrala eller svagt basiska vatmarker (Rydin och
Jeglum, 2006). De som dock klarar av den extrema miljon har anpassningar.
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Ett viktigt faktatillagg ar att pH-effekter ar komplexa och snarast en paraplyterm for att
beskriva en mangd kemiska processer som i sin tur paverkar véxter och djur. Bland annat
bidrar de till férandringar av 16slighet och jonbalanser, som i sin tur kan leda till n&ringsbrist
eller fysiologiska effekter pa tillvéaxt, som sedan i ytterligare ett steg kan leda till allvarligare
naringsbrist. Effekterna ar parallella, direkta, indirekta och sammanvéavda och ofta paverkas
deras relativa betydelse av faktorer som jordsammanséttning och klimat. (Marschner, 1991).

Brist paA makro- och mikronutrienter

For att celler och deras metaboliska processer ska fungera normalt maste cytosoliskt pH vara
mellan 7 och 7.5 (Marschner, 1991). | kraftigt sura vatmarker kan pH vara sa lagt som cirka 4
(Rydin och Jeglum, 2006). Det innebér en skillnad i vatejonkoncentration pa dver tusen
ganger mellan cellens och omgivningens pH. Membranpotentialen som uppstar forenklar
upptaget av negativa joner (genom co-transport), men forsvarar upptaget av positiva joner
(Marschner, 1991). Detta leder till uppenbara problem for véaxter, som &r beroende av till
exempel zink-, calcium- och magnesiumjoner for att uppréatthalla normala tillvaxtforhallanden
(Raven m fl, 2005). Vid hogre pH och utan pataglig syrebrist (vilket kan vara fallet i
kalkhaltiga rikkarr) minskar lésligheten av mangan, jarn och fosfor och de bildar svarlosliga
foreningar i vilka de tre &mnena blir svaratkomliga for vaxter. Vaxter kan dock utsondra
organiska syror for att gora dessa amnen tillgangliga (Strom m fl, 1994). Fascinerande nog
finns det bevis som tyder pa att en del arter utesluts ur sura respektive basiska miljoer darfor
att de skiljer sig i vilka sorters organiska syror de kan utsondra och i vilken méngd de
utsondrar dem (Strém m fl, 1994)

Okad loslighet hos aluminium och dess resulterande toxicitet

Aluminiumjoner i relativt 1dg koncentration kan paverka rotttillvaxt. Detta ar séllan ett
problem i de vatmarker dar jorden bestar av en stor mangd organiskt material (till skillnad
fran mineralrikare jordar i kontakt med grundvatten), exempelvis vissa torvmarker (Rydin och
Jeglum, 2006). Rotcellers morfologi kan paverkas genom forandrat turgortryck, forandrade
ytstrukturer och rotceller kan till och med forstoras vid behandling med aluminiumjoner i
I6sning (Wagatsuma m fl, 1987). Denna negativa paverkan blir kraftigare for véxter som ar
kénsliga for aluminium (Wagatsuma m fl, 1987). Vid hdga aluminiumkoncentrationer
paverkas bade celldelning och cellelogering negativt, medan intermediara nivaer tros paverka
framforallt cellelongeringen (Marschner, 1991). Oavsett om den ena, den andra eller bada
mekanismerna paverkas, blir alltsa rottillvaxten lidande och med denna &ven naringsupptaget.
Mekanismerna bakom aluminiums toxicitet ar inte helt utredda, men flera hypoteser
diskuteras; interaktioner med cellvaggen, forstorelse av cellmembran, inhiberande effekt pa
enzym och rubbande av signaltransduktionsvégar ar nagra av dessa (Ma, 2007)

Det finns flera anpassningar for att undvika problemen med 6kade aluminiumjonnivaer. Den
mest undersokta ar en mekanism som “neutraliserar” aluminiumjonerna genom att utséndra
organiska anjoner. Citrat, malat och oxalatjoner utséndras fran rotspetsarna och bildar
ligander med aluminiumjonerna (Ma, 2007) | den bundna formen kan aluminiumet inte binda
till cellkomponenterna som det paverkar (Ma, 2007). Att hoja pH (och darmed minska
I6sligheten hos aluminium) i zonen narmast rotterna ar en annan losning pa problemet (Ma,
2007). | en studie pa en aluminiumresistant Arabidopsis thaliana-mutant (backtrav) visade det
sig att inflodet av vétejoner in i rotcellerna 6kade nar den utsattes for alumium, vilket 6kade
pH pa rotens utsida (Degenhardt m fl, 1998). Intressant nog kan en del arter ackumulera stora
méangder aluminium och tycks vara toleranta mot dess toxiska effekter, framforallt inom
familjerna Rubiaceae (marevéaxter), Melastomataceae (medinillavaxter) och ordningen
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Ericales (Jansen m fl, 2004). Dessa véxter maste ha en effektiv metod for att detoxifiera
aluminium internt, men exakt hur denna fungerar ar inte klarlagt (Ma, 2007)

Diskussion

Generella slutsatser dr svara att dra vad galler anpassningar till vatmarker. Dels pa grund av
den stora variationen av vatmarker, dels pa grund av den stora variationen av olika miljoer
inom en och samma vatmark och slutligen pa grund av den stora variationen hos arterna som
lever i vatmarkerna. Dock utgdr resultaten som presenteras har en liten pusselbit pa vagen mot
att besvara manga fran varandra skilda fragor. Férstaelsen for hur organismer anpassar sig
efter sin miljo kraver bade ekologisk och fysiologisk kunskap, men ofta ocksa biokemisk och
molekylarbiologisk kunskap. Torvmarker och deras véxtlighet &r en viktig del av kolets
kretslopp och deras roll i klimatférandringar undersoks alltmer. Vatmarker ar naturliga
reningsverk och deras roll som potentiella naturliga reningsverk undersoks alltmer. Bada tva
ar omraden som gynnas och fors framat av det ekologisk-fysiologiska perspektiv en stor del
av forskningen erbjuder. Sist, men absolut inte minst, erbjuder den inblickar i
bevarandebiologiska fragestallningar. En milj6 i forandring ar organismer i forandring —
varfor och hur drabbas de?

Aven om mycket klarlagts aterstar en mangd obesvarade fragor om vatmarksvaxter och deras
anpassningar. Framst galler detta underliggande genetik, biokemi och hormonprocessser.

Mycorrhiza

Vikten av mycorrhiza i vatmarker ar mycket svar att fa grepp om. Studier pekar pa olika
resultat och generella slutsatser r fa. En studie visade exempelvis ingen skillnad i
mycorrhizakolonisation 6ver en fuktighetsgradient, sa syrebristens kraftfullt negativa inverkan
pa mycorrhizasvampar ar inte helt klarlagd (Bauer m fl, 2003). Studien géllde dock
endomychorrhiza, som visat sig vara mer tolerant mot syrebrist &n ektomycorrhiza (Rydin och
Jeglum, 2006). Graden av infektion varierade kraftigt mellan arter, men dven Carex, som
tidigare ansetts helt sakna mycorrhiza uppvisade infektion, om &n i lagre grad (Bauer m fl,
2003). Det finns dven en brasklapp med i bilden, namligen att sommaren da studien utfordes
var mycket torr, vilket enligt teorin om syrebrist borde paverka resultaten (Bauer m fl, 2003).
De motstridiga och varierande resultaten leder till en forsiktig personlig slutsats; mycorrhiza
spelar en stor roll &ven i vatmarker, men snarare periodvis. Vid forhallanden lampliga for
mycorrhizakolonisation bidrar mutualismen sékerligen med stora mangder naringsdmnen,
men forhallandet svamp-véxt ar inte lika bestandigt som i regelréatt terrestra ekosystem. Utan
langre studieserier dar mycorrhizans roll i naringsflodet utvarderats ar det svart att uppskatta
dess betydelse. Det faktum att manga vatmarksvaxter hushaller med och atervinner néring ar
ytterligare en faktor som gor det svart att dverblicka mycorrhizans relativa betydelse.

Kopplingar till jordbruket?

Grundforskning har en tendens att fa praktisk betydelse med tiden, oavsett forskningsfalt.
Som ett exempel tas fragan om framtidens jordbruk upp inledningsvis. Om vi i framtiden
kommer se en 6kad frekvens av 6versvamningar och dessutom allvarligare 6versvamningar pa
jordbruksmark kommer stora ekonomiska varden och mat forsvinna varje ar. Kunskapen om
hur vatmarksvaxter klarar av likartade forhallanden kan komma att utgora en nyckel i en
generation av biotekniskt designade grodor som uthéardar 6versvamningar. P4 samma vis kan
kanske idag obrukbara eller oproduktiva sura jordar nyttjas och i och med det dramatiskt 6ka
arealen jordbruksmark. Givetvis &r det en framtidsfraga och en spekulation, som riskerar att
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komma i konflikt med en mangd andra intressen, men det illustrerar anda effektivt faran med
att vara nej-ségare nar det galler grundforskning.

Tack

Jag vill rikta tack till Stefan Holmberg, Emma Hallqvist och Ellinor Jonsson for att de
podngterat vad som ar bra, men annu viktigare, vad som kan bli battre under skrivprocessen.
Jag vill aven tacka Anna Brunberg for tips och hjalp med alla fragor runt formatet.
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