B

B
3

Thompsongasell. Foto Thomas Palo.

ROnN fran Sveriges lantbruksuniversitet Nr 3 2019

rad som mat {Or stora
Vaxtatare i Ostafrika

Juan H. Gowda, R. Thomas Palo och Peter Udén

Vaxter producerar s.k. sekundéara metabo-
liter som i manga fall utgor ett kemiskt férsvar
mot véxtatare och patogener.

Vaxten maste balansera behovet av tillvaxt
och reproduktion mot risken att bli uppaten
och darmed behovet av férsvar t.ex. genom
méngden taggar eller giftighet.

Vi fann att flera faktorer paverkar férsvars-
férmagan hos tropiska trad t.ex. vattentill-
gang och tillgangen pa kritiska ndringsamnen
férutom betning pa traden.

Analyser av stabila isotoper, fenoler, in vitro
sméltbarhet och kvéve stoder hypoteser om
vaxtférsvar och vaxtens avvagning om
risken att bli betad.

Vi behover veta mer om mekanismerna
bakom férdelningen mellan férsvar och till-

vaxt, dar hypoteserna idag ger flera olika utfall.

Igen betar vide, asp och tall men
Aundviker gran och al di den
forsoker sitta samman en limp-

lig maltid. Att vara krisen med vad man
stoppar 1 sig dr en generell foreteelse bland
vaxtitare; en stor del av livet for vaxti-
tare gir ut pa att soka en niringsrik foda
samtidigt som de inte ska 4dta vixter som ar
giftiga eller som himmar niringsvirdet. De
flesta vixter kan inte undvika vixtitarnas
angrepp och har dirfor utvecklat meka-
niska och kemiska forsvarsmekanismer
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som i olika grad kan avskricka eller minska
skadorna pa vixten (se Faktaruta 1).

En forenklad bild av en perfekt maltid
for en idisslare skulle innehdlla lite fibrer
(helst inget lignin), och sd mycket protein
som mojligt, helst 6ver 7 % av innehillet
1 varje maltid. Manga grisarter samt barr-
och 16vtriad har hoga proteinhalter under
tillvixt och bladutveckling (10-20 % av
torrvikten) men trid och buskar innehaller
ofta s.k. sekundira metaboliter (alkaloider,
fenoler och terpener) som kan ha negativa
effekter pa det betande djuret.

Hypoteserna om att de flesta sekundira
metaboliter har uppkommit som forsvars-
substanser mot vixtitare och patogen fore-
slogs under 60-talet och hade sin storhets-
tid under 80- och 90-talen. Avvigningen
mellan sekundira metaboliter och protein
1 vixtvivnader har framforts som forkla-
ringsmodell for hur vixtitare soker foda.

I korthet forutsiger de flesta hypoteser
att det finns ett negativt forhillande mel-
lan produktionen av de sekundira och de
primira (livsuppehillande) metaboliterna.
Detta grundar sig pa antagandet att det 4r
kostsamt for vixten att tillverka och upp-
ritthalla ett forsvar och att en hog produk-
tion av dessa substanser leder till minskad
tillvixt och frobildning. Det ir dirmed en
avvigning for vixten mellan forsvar mot
att bli attackerad av vixtitare och att vixa
och foroka sig.

Afrikansk savann och miombo (torr-
skog) 4r bra ekosystem for att testa hur
olika férsvarsmekanismer regleras. Under
olika epoker har trid och buskar frin dessa
ekosystem anpassat sig till ett hog betes-
tryck frin stora och sma vixtitare. I denna
artikel sammanfattar vi nigra resultat frin

SAMSPEL MELLAN VAXTER OCH
DJUR - VINNA ELLER FORSVINNA

Sekundéra metaboliter &r &mnen som produ-
ceras av véxten utan uppenbar funktion for
deras livsfunktioner. De primédra metaboliterna
ar daremot livsnédvéndiga for tillvaxt och
reproduktion. De sekundéra metaboliterna kan
i manga fall betraktas som ett kemiskt férsvar
som avskrécker eller hindrar vaxtataren fran

att 6verkonsumera vaxten. Vaxtatarna &r inte
passiva i den evolutiondra kappl6pningen —
fyrahundrafemtio miljoner ar av kamp med véxt-
erna har utrustat djuren med att tala taggar,
avgifta de kemiska férsvaren och att bryta ned
vaxtfibrer. Det sker med andra ord en stéandig
kapprustning mellan de tva organismgrup-
perna sa att en balans till synes uppstar mellan
de som &ter och de som éts.

?...kviave och fenolforeningar kan
fungera som tillforlitliga ledtradar for
vaxtidtarnas val av foda under olika

sasonger...”

vara studier om hur trad och buskar for-
svarar sig mot vixtitare.

Storlek som forsvar

I den afrikanska savannen och torrskogen
ar buskar alltid tillgingliga i lagom héjd for
alla betande djur, medan triden kan und-
vika de flesta av dem nir de nir en hojd
av 5—6 meter. Det var dirfor logiskt att
anta att storleken, da sirskilt kronhdjden,
skulle ha betydelse for investering i forsvar.
Vi upptickte att fenolhalten minskar med
kronhojden hos flera busk- och triadarter

i miomboskogen i Tanzania och att arter
med aktiv kvivefixering oftast har ligre
fenolhalter 4n arter utan denna mutualism
vid samma kronhojd (Figur 1).Vi tolkade
detta som att vixtdelar som ir utom rick-
héll £6r betande djur investerar mindre 1
forsvar. Arter med kvivefixering har littare
att kompensera for bladforluster och inves-
terar dirfor mindre 1 fOrsvar.

Taggar och betande djur

Taggiga vixter ir vanliga i Ostafrika. Tag-
gar utgor det mest uppenbara mekaniska
forsvaret mot de flesta vixtitare. Flera
forskare visade att stora trid producerade
mindre och kortare taggar i grenar som
vixer ovanfor giraffens beteshojd (Figur 2).
Under vart forsta besok till Tanzania kunde
vi dokumentera att obetade akaciatrid
producerar linga taggar bara under juvenila
stadier (Gowda & Palo 2003). Om man
gOdslar unga trid producerar de flera och
lingre taggar (Gowda et al 2003), vilket
innebir att produktionen av taggar inte
bara beror pé betet utan dven av tillgingen
pa niringsamnen 1 marken. Klippning av
unga individer orsakar samma reaktion
som godsling och bete: 6kad grentillvixt
och flera 1inga taggar (Gowda 1997). Okad
taggighet leder i sin tur till mindre forlust
av kvistar och bladverk per betningstillfille,
och dirmed ligre intagshastighet av blad
(Gowda 1996).

Fenoler och niringsvirde for betande
djur

Fenoler ir en stor grupp av sekundira me-
taboliter i vixter som ofta har en negativ
effekt pa betesdjur (Palo 1984). Forhil-
landet mellan sekundira och primira me-
taboliter ir av betydelse for bladutveckling,
fordelning av niringsamnen till vivnader
samt risken att bli betad. Kvive ir ett
viktigt ndringsimne for vixters och djurs
uppbyggnad av protein och deras vilbefin-
nande. Bladens innehall av dessa amnen har
dirfor betydelse bide for hur vixtitande
djur kan utnyttja f6dan och hur snabbt
vixten kan vixa.

Vi foljde sidsongsforandringar i forhillan-
det mellan kvive och fenoler och stude-
rade hur dessa dmnen piverkar nirings-
virdet fOr idisslare. Vi hittade ett negativt
forhallande mellan kvive i blad och halten
av fenolfdreningar. Detta samband 4ar
sasongmissigt beroende inom och mellan
tradarter och dr som starkast under 16v-
sprickningen, under den forsta manaden
under bladutvecklingen, men avtar i styrka
under regnperioden.
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Figur 1. Samband mellan fenoler och kvave
i forhallande till tradartens hojd. Triangel =
kvévefixerare, cirkel = icke kvavefixerare (Fran
Palo et al 1993).



Figur 2. Giraff som betar pé akacia (A. tortilis). Traden producerar flera och l4
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Figur 3. Samband mellan proteinernas smaltbarhet och koncentrationen av kondenserade tan-
niner i blad fér tva tradarter i centrala Tanzania vid olika tidpunkter (fran Gowda et al. 2019).

Kvive-koncentrationen i bladen minskade
under hela sdsongen fran 16vsprickningen,
da den ir som hogst, till tidpunkten for
torrperioden. Koncentrationen av sekun-
didra foreningar visade ingen konsekvent
sasongstrend men varierade mellan tridar-
ter (Gowda et al. 2019).

Vidare kunde vi konstatera att komplexa
fenoler (kondenserade tanniner) paver-
kar proteinernas smiltbarhet hos idisslare
negativt, vilket innebir att trots att flera
kvivefixerande trid har hoga kvivehalter
i bladen kommer de inte att méta djurens
kvivebehov under slutet av regnsisongen.
Dessutom visade vara analyser att smilt-
barheten av kvive piverkas negativt av
kondenserade tanniner, men att effekten av
tanninerna beror pa bladets kviveinnehill.
Ett hogt innehill av kvive i bladen innebir
att en mindre andel av kvivet binds till
tanniner. Aterigen visar detta att rik till-
gang till kvive ger mindre behov av fOrsvar
da forluster hos vixten litt kan kompen-
seras. Detta gynnar ocksa vixtitaren trots
ibland hoga tannin-nivaer (Figur 3).
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Niringstillgang och bladens nirings-
virde

Generellt har vi funnit att tridarter med
kvivefixering genom symbiotiska mikro-
organismer investerar mindre i fenoler in
de utan kvivefixering. Stora trid, som kan
anses vara utom riackhaill for vixtitare, har
ligre koncentrationer av fenoler och taggar
in buskar och unga trid.

Trid som vixer pd fattiga jordar eller ar
vattenbegrinsade visar hogre fenolhalter
och mindre kvivehalter i bladen, men tag-
giga vixter kommer att 6ka produktionen
av mekaniska forsvar nir de vixer pa bittre
marker samt som reaktion mot betning.

En metod for att uppskatta vixtfysio-
logiska processer 1 naturliga system ir att
mita skillnader i anrikningen av tunga iso-
toper av grundimnen (se Faktaruta 2). An-
rikning av BC tyder pi vattenstress, medan
13ga N virden indikerar att vixten kan
ha en aktiv symbios med kvivefixerande
organismer. Vi fann att kolisotopen *C
visade ett positivt samband med bladkvive

Amnesord
Vaxtférsvar, naringstillgang, vaxt-djur samspel,
dietval, Ost-Afrika
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och ett negativt forhillande med fenoler.
Detta samband tolkar vi som att hog foto-
syntes som ger tillvixt ger 6kat upptag av
N och minskar behovet av kemiskt forsvar.
Dessutom var PC positivt korrelerad med
fosfor 1 marken, ett kritiskt grundimne for
vixter. En tolkning ir att begrinsad vat-
tentillging himmar upptag av fosfor som
himmar bladutvecklingen och fotosyntes-
formdgan, och dirmed fordelningsmonstret
av fenoler och kvive inom vixten.

Vira studier av tropiska torrskogsvixter
leder till slutsatsen att kvive och fenol-
foreningar kan fungera som tillforlitliga
ledtridar for vixtitarnas val av foda under
olika sisonger, och att niringsrika mar-
ker med bra vattentillging kommer att
ha hogre betestryck. Taggiga vixter med
aktiv kvivefixering sisom akacior kommer
dirfor att gynnas vid bra markforhéllan-
den (vatten och fosfor), medan arter med
lingsammare tillvixt, hoga fenolhalter och
liga kvivehalter kommer att dominera
niringsfattiga platser i landskapet. Vi drar

» Palo, R. T. 1984. Distribution of birch, willow
and poplar secondary metabolites and their
potential role as chemical defense against
herbivores. Journal of Chemical Ecology
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KOL-13

Ungefdr 1,1 % av alla kolatomer férekommer

i form av den icke radioaktiva kol 13-isotopen;
vanligast &r kol-12 isotopen. Isotopen kan
bestdmmas med hjalp av en masspektrometer
som kvoten *CO,/"?CO,. En av pionjarerna

i att analysera stabila isotoper i véxter var F.
Wickman som arbetade i Stockholm. Han no-
terade 1952 att véxter som insamlats langs en
jarnvégslinje i centrala Asien hade mer av den
tunga kolisotopen &n vaxter fran tropikerna.
Det skulle dock dr&ja 20 ar innan amerikanska
forskare upptéckte orsaken till den varia-

tion som Wickman noterade, ndmligen att
fraktioneringen av tunga och létta kolisotoper
berodde pa fotosyntesen.

slutsatsen att de olika hypoteserna som
presenterats och testats alla ger forklaring
till vira observationer. Det kvarstir att visa
vilka mekanismer som styr fordelningen av
primira och sekundira metaboliter i olika
ekosystem under olika stressfaktorerm
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