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Skogstradens evolution
Hybridiseringens betydelse for artbildningen

KJELL OLOFSSON och ALFRED E. SZMIDT

*

Genetisk variation 4r en forutsittning for evolution.

* Mutationer, rekombinationer och hybridiseringar okar den genetiska variationen.

*

Hybridisering bidrar vid stora miljoforandringar kraftigt till evolutionen hos vixter,
och déribland dven hos skogstraden.

# Den asiatiska tallarten Pinus densata har misstankts vara en hybrid mellan Pinus
tabulaeformis och Pinus yunnanensis som uppstatt under tertidrperioden.

# Nu finns molekyldrgenetiska data som stoder teorin att Pinus densata uppstatt genom
hybridisering.

Pinus tabulaeformis
Pinus densata

Pinus yunnanensis “
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‘l Nuvarande utbredning av Pinus densata och dess sannolika forfider.
A



Okande intresse for evolutionsforskning
Allt sedan Lamarck och Darwin lade fram sina respektive
evolutionsteorier har evolutionen varit en friga som fasci-
nerat minniskan. DA kdnde man inte till att det finns arvs-
massa som overfors frin generation till generation. Aven
sedan man bittre lirt sig forstd hur nedidrvning fungerar,
har man i stort sett varit hdnvisad till yttre synliga och
miitbara egenskaper. for att studera slidktskap och evolu-
tion. De senare drens utveckling inom molekylidrbiologin
har gjort det mgjligt att direkt studera arvsmassan och att
jamfora arvsmassa mellan t.ex. individer, populationer
och arter. Déarfor har evolutionsforskningen nu blivit eft
mycket aktivt omride.

Teorier om evolution

Man kan forenklat sdga att det finns tva teoricr om vad
som orsakar evolution, en sclektionsteori och en neutral-
teori.

Sclektionsteorin framfordes av Darwin och innebir att
det sker en selektion, dvs. ett urval, for eller emot vissa
egenskaper. De bist anpassade individerna dverlever och
for sina egenskaper vidare till kommande generationer.

Neutralteorin innebir att slumpen spelar en stor roll i
evolutionen. De flesta mutationer som inte ir skadliga
eller dodliga innebir dndé ingen fordel for organismen
utan dr likviirdiga med ursprungsforhillandet. Sidana
neutrala mutationer kan trots det sla igenom kraftigt, t.ex.
nér nya populationer uppstar genom spridning och nyetab-
lering frén enstaka individer. Ingen av de tvd teorierna kan
ensam forklara evolutionen.

Den traditionella bilden av evolutionen 4r att genctiska
skillnader uppstar inom en art och leder till uppdelning 1
nya arter (figur la). Det finns ocksd evolutionsprocesser
som gdr at motsatt hill. dir nya arter uppstdr genom att
arter korsar sig med varandra, dvs. genom hybridisering
(figur 1b). Med nuvarande kunskap anser forskare attevo-
lutionen dr en blandning av dessa tvd och ndrmast att likna
vid ett ndtverk (figur 1c).

Det dr viktigt att komma ihdg att evolution sker pa
staka individer méste sprida sig och sl& igenom i popula-
tionen.

Arter och arthybrider

Man brukar definiera en art som en grupp av individer/
populationer som under naturliga férhallanden kan repro-
ducera sig med varandra och samtidigt dr reproduktivt iso-
lerade fran andra sddana grupper. Individer av samma art
kan t& gemensam fertil avkomma. Det finns dock ménga
arter som inte ifrdgasitts, trots att de kan korsa sig med
andra arter och bilda fertila arthybrider. Bland t.ex. barr-
trid finns ménga exempel pd arter som kan bilda hybrider.
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Figur 1. Forenklad bild av olika evolutionstorlopp. a: diverge-
rande, b: hvbridisering. ¢: ndmnerk.

Evolution
Den gradvisa utvecklingen av organismer frén tidigare
existerande organismer sedan livets uppkomst.

Fertil
Kan genom sexuell forokning alstra livsduglig av-
komma.

Hybrid

Resultatet av en korsning mellan genetiskt olika for-
dldrar. Korsning mellan olika vixtarter kan forhindras
pé en rad olika sétt. Det kan vara s att ena artens pol-
Ien inte gror pa den andra artens pistillmérke, eller att
det embryo som bildas dor. Mellan ménga néirbeslik-
tade arter finns inga sddana korsningsbarridrer, och si
kallade arthybrider kan uppsté. Ofta dr arthybrider ste-
rila. Det kan bero pé olika kromosomtal hos forild-
rarna, vilket ger oférmfga att para kromosomerna vid
reduktionsdelning.

Hybridisering
Korsning mellan genetiskt olika forildrar. Se Hybrid.

Mutation

Plotslig fordndring i arvsmassan ofta 1 en enda nuk-
leotid, dvs. ett enda "tecken” i den genetiska koden.
De flesta mutationer &r skadliga for organismen.

Paleobotanik
Studiet av fossila vixter.

Polyploidi

Forekomsten av tre eller flera kromosomuppsittningar.
Normalt finns dubbel kromosomuppsittning (2n) i
kroppsceller och enkel uppsiittning (n) i konsceller.

Rekombination

Bildning av avkomma med genkombinationer som inte
finns hos nagon av forildrarna. Uppstir genom att par-
vis lika (homologa) kromosomer byter delar vid bild-
ning av konsceller.

Det finns till och med exempel pd arter av tallar frn Asien
som kan korsa sig med tallarter frn Nordamerika. trots
att de varit geografiskt isolerade frén varandra i flera
hundratusen 4r.

Tre processer som okar den genetiska

variationen

Genetisk variation dr en forutsittning for att selektionen
eller slumpen skall kunna driva evolutionen vidare. Det
finns tre viktiga processer som Okar den genetiska varia-
tionen, nimligen mutation, rekombination och hybridise-
ring. Vi vet att alla tre processerna bidrar till den gene-
tiska variationen hos viixter, men inte 1 vilka proportio-
ner. Troligen dr mutationernas bidrag ganska litet i ctt
kortare tidsperspektiv. Rekombination bidrar till genetisk
variation och dirigenom till evolutionen. Vi vet dock dnnu
inte hur stor betydelse rekombination har for skogstriidens
evolution.



Hybridisering som artbildande process
Hybridisering bidrar alltid till kraftigt 6kad genetisk va-
riation. Den bidrar i vissa situationer kraftigt till evolutio-
nen. Det finns ménga bevis for detta hos vixter. Nu finns
det dven en del exempel pé skogstridsomradet.

For att en hybrid skall bli framgingsrik maste nigra
viktiga forutsdttingar uppfyllas. Det méste finnas en eller
flera ekologiska nischer som hybriden har bittre mojlig-
het dn niigon av fordldrapopulationerna att anpassa sig till
och ta 6ver. Hybriden méste vara fertil eller kunna foroka
sig vegetativt. Om den ar fertil méste hybridpopulationen
vara tillrickligt genetiskt stabil for att besta.

[ ekosystem som varit opdverkade mycket linge dr véx-
ter och djur relativt vil anpassade, och det ar svart for
hybrider att gbra sig giillande. Kraftiga miljofoérindringar
ar och har varit mycket viktiga for att skapa nya forutsétt-
ningar som hybrider kan utnyttja. Sddana forindringar kan
till exempel vara bildning av bergskedjor eller nedisning-
ar. Aven minniskan kan orsaka kraftiga miljoférind-
ringar. Ett exempel didr ménniskan har inverkat pa miljon
ar Nya Zeeland. Genom infrande av daggdjur och kultur-
vixter dstadkom man en kraftig stérning pa den ursprung-
liga viixtligheten. Det ledde i sin tur till uppkomsten av en
méngd hybrider som sedan blev grunden for nya vixtarter.

Hybridisering tycks hos de flesta hogre vixter, bl.a.
lovtrid, vara kopplat till polyploidi. Om de tva forildra-
arterna har olika kromosomtal eller olika form och storlek
pa kromosomerna. blir det problem nir kromosonerna
skall para ihop sig infér celldelningen. Detta leder ofta till
sterilitet. Troligen 4r det nédvéndigt att fordubbla kro-
mosomtalen for att undvika sddana problem. Hos barrtrid
ddremot forekommer nistan aldrig polyploida hybrider.
Det kan bero pd att de flesta barrtrid har samma kromo-
somtal. 2n=24. Kromosomerna hos olika barrtridsarter dr
dessutom mycket lika i form och storlek. Av ndgon anled-
ning tycks polyploidi till och med vara negativt, mojligen
dodligt. for barrtrid.

Exempel fran lovtrad

Bjorkar (sliktet Berula) och pilar/silgar/viden (sldktet
Salix) anses vara goda exempel pé slikten dér ras- och
artbildning dr intensiv 1 omrdden som utsatts for nedis-
ning. I dstra Nordamerika dr det létt att klassificera de
bjorkarter som viixer sdder om tidigare nedisade omraden.
[ de nordligare omridena diremot dr bjorkarna mycket
variabla och svira att inordna i distinkta arter. Det giller
sirskilt arterna kring Canoe birch (Betula papyrifera).
Man anser att arterna dr instabila, och att evolution pdglr
med hybridisering som ett viktigt inslag. Férhéllandena
dr liknande i1 norra Eurasien.

Vitpoppel
(Populus alba)
Hybrid ?
P. nigra var. nigra
Forfader till SvanpoppeJ P. nigra var. italica
svartpoppel g (Populus nigra) P. nigra var. betulifolia

Figur 2. Trolig uppkomst av svartpoppel. Vitpoppel och en
okdnd forfader till svartpoppel korsade sig, med vitpoppel som
moder. Den uppkomna hyvbriden dterkorsade sig. som moder,
med forfadern till svartpoppel. Resultatet blev svartpoppel, med
Kloroplast-DNA fran vitpoppel och luvuddelen av kirn-DNA
Sran forfadern. Ddrefter uppstod de olika varieteterna av svart-
poppel.

Barrtraden som grupp dr mycket gamia men sikterna
om deras alder varierar starkt, varfor uppgifterna bor
tas med en nypa salt. Man anser att de uppstod for 250--
300 miljoner ar sedan. Sliktet tallar (Pinus) dr ca 200
miljoner &r gammalt och sliktet granar (Picea) ndgot
yngre. De grundliggande dragen i vira dagars gran-
arter anses ha utvecklats for ungefiar 70 miljoner ar
sedan.

Lovtriaden dr troligen betydligt yngre men dven hir
varierar uppgifterna. De tidigaste fossilen av gbm-
froiga vixter (angiospermer) dr ca 150 miljoner 4r
gamla.

Hybridisering hos 1ovtrid, bl.a. popplar/aspar (sldktet
Populus). har nu studerats med hjilp av DNA-analys. Till
cxempel har nordamerikanska forskare visat hur svart-
poppel troligen uppkommit genom hybridisering (figur 2).

Exempel fran barrtrad

Flera av nutidens tallarter kan bilda hybrider med varanda,
t.ex. contortatall (Pinus contorta) och banksianatall (P.
banksiana) i Nordamerika, tall (P. sylvestris) och bergtall
(P. mugo) i Europa. Ingen av dessa hybrider tycks hittills
ha lett till uppkomsten av nya arter.

Den asiatiska tallarten P. densata formodas ha uppstétt
genom hybridisering mellan P. tabulaeformis och P. yun-
nanensis under tertidrperioden. Hittills har man bara haft
paleobotaniska och morfologiska data som stdd for denna
teori. P. tabulaeformis har idag en vid utbredning i norra
och centrala Kina, medan P. yvunnanensis finns i sydviistra
Kina. De béada arternas utbredningsomriden Sverlappade
varandra i norra Yunnan under tertifir, och man tror att en
hybrid d& uppstod. Mojligen kunde ytterligare en tallart
(P. massoniana) ha varit inblandad i en sddan hybridise-
ring. Himalayaomradet har veckats i flera omgéngar och
senast skedde det i slutet av tertidrperioden. DA paverka-
des dven Tibet och omkringliggande omrdden av landhoj-
ning. Det ledde till stora klimatférandringar. Pinus den-
sata anpassade sig till att viixa p& hog hojd i bergen ovan-
for de omraden dar fordldraarterna nu normalt viixer. Dir-
for har arterna blivit mer eller mindre geografiskt isole-
rade frin varandra. -

Evolutionsforskningsgruppen vid institutionen for skog-
lig genetik och vixttysiologi, SLU, Umed har kunnat visa
att de tva troliga fordldraarterna sdkert gér att skilja fran
varandra genom analys av kloroplast-DNA. Dessutom har
vi konstaterat att 1 bestdnd av P. densata finns kloroplast-
DNA som ir typiskt bdde for P. rabulaeformis och P.
yunnanensis. Detta stoder mycket starkt teorin att P. den-
sata dr en hybrid mellan P. tabulaeformis och P. yun-
HAnensis.

Den hir sannolika hybriden dr mycket intressant av
tlera orsaker. Normalt bildas hybrider mellan arter som 4r
relativt lika varandra bdde utseendemissigt och i ekolo-
giska krav. Men de hir fordldraarterna dr bade ekologiskt
och morfologiskt vil skilda fran varandra. P. yunnanensis
vixer i sodra Kina i ndrmast tropiskt klimat. Den dr tre-
barrig med mycket langa barr. P. tabulaeformis har sin
huvudutbredning i centrala och norra Kina. Den &r tva-
barrig med betydligt kortare barr dn P. yunnanensis.
Hybrider har i regel smi utbredningsomraden. Aven hir
ar P. densata speciell med sitt stora utbredningsomrade.



Nagot om arbetsmetoderna

Viixter har tre olika uppsittningar av DNA i sina celler,
namligen kidrn-DNA, mitokondrie-DNA och plastid-
DNA. Eftersom kloroplasten dr den vanligaste plasti-
den i de grona delarna av viixten brukar man tala om
kloroplast-DNA, forkortat cp-DNA. Det drvs liksom
mitokondrie-DNA bara [rén en av forildrarna. Mito-
kondrierna drvs alltid frin modern. Kloroplasterna érvs
hos de flesta hogre viixter frin modern, men hos barr-
trid drvs de {ran fadern (se Skogsfakta nr 37, 1987).
Da ¢p-DNA har dndrat sig langsamt genom tiderna och
dessutom dr en mattligt stor molekyl. dr det mycket
ldmpat for sliktskapsstudier.

Ett siitt att jimfora exempelvis cp-DNA frén olika
arter ir att klippa sonder DNA med sa kallade restrik-
tionsenzymer. Dessa enzymer kdnner igen speciella
kombinationer av koder i DNA-molekylen och klipper
av den vid varje sddan kodkombination. Inom en art ir
¢p-DNA i princip identiskt. Varje art far ddrfor et ty-
piskt ménster av bitar av olika ldngd. Likheter och
skillnader i detta monster kan anvindas {or att avgora
sliaktskapstorhillanden.

Man mortlar forst sitt vixtmaterial och renar fram
cp-DNA via bl.a. gradientcentrifugering och ett antal
tvittsteg. Niir cp-DNA dr rent kan man klippa det med
restriktionsenzymer. Klippt cp-DNA kors med elektro-
fores. dvs. far vandra i ett elektriskt fdlt i en gel. DNA-
fragmenten vandrar olika lingt beroende pd hur stora

; ek - e de ir. De kortaste fragmenten vandrar snabbast. Gelen
Bestdand av Pinus densata i Tibet. [ forgrunden naturlig forvng- fiirgas sd att band med de olika fragmenten framtrider.
ring. Artens uthredningsomrade ligger hégre dn 2500 m é.h. och Genom att mita hur langt respektive fragment har
till storsta delen dven over 3500 m 6.0 Foro: Xico-Ru Wung. vandrat kan man beriikna de olika fragmentens storlek.

Man kan dven g& vidarc och bestimma pd vilket
fragment en viss gen finns, om man har tillgdng till en
sd kallad prob. En prob ér en radioaktivt inmirkt enkel-
striing av den gen man soker. Genom upphettning féar
man de dubbla DNA-fragmenten att sira sig. och ¢n
tillsatt prob kommer att fastna och bilda dubbclstring
endast ddr samma gen finns. Den radioaktiva inmirk-
ningen gor att man kan avgora pé vilket fragment den
sokta genen finns.

Fordelningen av kloroplast-DNA fran respektive for-
dldraart i populationer av P. densata dr ca 60:40. dvs. gan-
ska lika. Ett antal exempel av andra hybrider bade bland
barrtrid och orter har kloroplast-DNA-fordelningar pé ca
95:5 i populationerna. Hybriderna dr dé instabila och dr sd
att sdga pd vig tillbaka till en av forildraarterna.

For att undersoka kiarn-DNA-forhidllandena i P. densata
har vi tittat pd proteiner. nirmare bestimt ett antal enzy-
mer som kodas fran kirn-DNA. Enzymstudierna visar pa
ungefiir lika stora bidrag (ran P. tabulaeformis och P. yun-
nanensis. Resultaten liknar och stoder de resultat vi fatt
frin undersokningarna av kloroplast-DNA. Den sannolika
forklaringen ar att hybriden idr fertil och korsar sig inom
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