


Ny indsigt 1 de gamle jyske linde
— opnaet via DNA-metoder

Af Ole K. Hansen, Lars Norgaard Hansen, Erik D. Rjer og Peter Friis Moller

SMABLADET LIND I JYLLAND

Danske lindetraer er naturhistorisk set seer-
deles interessante, og store treer af sma-
bladet lind (7ika cordata) betragtes som
noglebiotoper til bevarelse af den biolo-
giske mangfoldighed. Bade under og i en
periode efter seneste istid var smabladet
lind en dominerende art pa bade rig og
fattig jordbund 1 de danske skove. Perio-
den, ca. 7000-500 fKr., blev forst kaldt
"Egeskovstiden’, men da man begyndte at
korrigere pollendiagrammerne for forskel-
lene 1 traearternes pollenproduktion, stod
det klart at der var tale om en "Lindetid’.
Da linden er insektbestovet, er dens pol-
lenproduktion langt lavere end en vind-
bestovet art som cg. Dens andel af sko-
ven 1a tilsyneladende snarere pa omkring
30-50 % mange steder; men som folge af
klimazndringer og iser den store menne-
skelige pavirkning med skovrydning og op-
dyrkning fra omkring 6000 ar for nu, blev
linden langsomt fortraengt. Konkurrencen
med den sent indvandrede bog har uden
tvivl ogsa haft stor betydning. I dag findes
smabladet lind naturligt 1 spredte sma-
bestande; de storste pa frodige jorde 1 de
sydoestlige egne af landet, men man kan
stadig finde lindetraer 1 Vestdanmark som
en sjelden indblanding i sma isolerede be-
stande pa bakkeoer og andre steder, hvor
skoven tilsyneladende aldrig har veret
helt ryddet og opdyrket, bl.a. 1 flere ege-
krat. Opvakst af froplanter er som regel

Smabladet lind (7ilia cordata). Foto: Peter Friis Moller.

fraverende pa disse lindelokaliteter, sand-
synligvis fordi traeerne kun undtagelsesvist
udvikler levedygtigt fre og kimplanterne
har svert ved at sla an. Til gengzld er lind
fantastisk god til at formere sig ved stod-
skud og rodfestende basalskud, og der er
gennem mange ar blevet spekuleret over,
om de vestdanske lindetraer maske er ald-
gamle individer, som gennem artusinder
har formeret sig vegetativt ved sddanne
basalskud samt ved stedskud.

Lind er som navnt insektbestovet, og
inscktbestovede treearter har tendens til
sterkere racedannelse (den faglige term
er ’genetisk differentiering’) end vind-
bestovede arter. Det skyldes isar at pollen
og dermed generne spredes 1 mindre om-
fang med insekter end med vinden. Race-
dannelse/genetisk differentiering forster-
kes ydermere 1 arter som bestar af sma,
1solerede bestande, og dette forhold giver
ogsa storre risiko for indavl. Spergsmalet
er derfor, om de danske linde har en staerk
lokal racedannelse og samtidig lider af
indavl? Er der store forskelle 1 den gene-
tiske diversitet mellem de tilbageverende
bestande, og er de tilbageverende traer i
virkeligheden rod-, basal- og stedskud fra
for lengst forsvundne traeer, der spirede
for mange arhundreder siden?

For at undersoge ovenzvnte sporgs-
mal har vi lavet DNA-analyser af linde fra
en rekke jyske lokaliteter, hvor smébladet
lind indgéar som et betydeligt element. Vi
undersogte bestande af lind pa syv jyske
lokaliteter. I tre af bestandene blev der
indsamlet bladprever 1 efteraret 2012,
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Tabel 1. Oversigt over de 7 jyske bestande af smabladet lind der indgar i studiet. Beskrivelsen bygger til dels pa

Wicksell (1998).
Lokalitet Antal
traeer
analyseret

Beskrivelse af lokalitet

Bolderslev Skov 30
Ca. 10 km sydvest
for Abenri.

Abybjerg 30
ved Norbjerg

4 km nord

for Abybro.

Draved Skov 40
Ca. 5 km syd for
Logumkloster.

Holt Krat 10
Ca. 8 km ost
for Them.

Ersted Skov 10
Ca. 5 km nordvest

for Rold.

Krarup Lund 10
1 km nord

for Hodde/

15 km nordest

for Varde.

Arslev Skov 10
Ca. 3 km sydvest
for Abenri.
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Sammen med Uge Skov en af Danmarks sterste naturskove. Siden 1999 fredet
og henlagt som urert skov. Ifolge historiske optegnelser har der altid ligget skov
pa lokaliteten, og skoven har aldrig veret udnyttet intensivt. Er speciel 1 forhold
til lind derved at der findes bade smébladet lind og storbladet lind (7ilia platy-
phyllos). Lindene til vores studie er indsamlet 1 den centrale vestvendte del af
skoven, i en bremme der straekker sig fra Buchwalds Lind langs en lavning til
skovbrynet 1 vest.

Et vindblest krat pa ca. 5 ha indeholdende 100-150 lindetracer + opvakst.
Regnes for at vaere den nordligste naturlige lindeskov i Danmark. Eg (stilkeg,
vintereg og krydsninger) er det dominerende tra, men asp, lind og skovabild
forekommer i stort antal. Prover blev indsamlet reprasentativt fra traeer spredt
over hele bevoksningen, med flest i den ostlige del af populationen.

En ca. 250 ha urert skov hvoraf ca. 30 ha er med bevoksninger af gammel
naturskov med meget varieret blandskov af bl.a. smabladet lind, rodel, stilkeg,
bog, dunbirk, ask, hassel og kristtjorn pa uforstyrret jordbund. Fra omkring
1995 hyppigere opvakst af lindefroplanter. I det sydvestlige hjorne (afd. 386a)
kaldet ”Lindestykket”, dominerer linden med ca. 40 %. Det er i denne bevoks-
ning, at der er indsamlet bladprever til narverende studie.

Omkring 9,5 ha gammel steevningsskov som dels bestar af enstammede stilkege
og vinterege med et lille islaet af gran og ene, dels af flerstammet stodskudskov
af stilk- og vintereg, smabladet lind og store hasler. De mere end 100 linde er
med fa undtagelser alle ca. 50-arige stodskudstammer. Froplanter blev i 1994
fundet i den nordlige del, hvor der er godt le. Krattet har varet stevningsskov
langt tilbage i tiden og findes pa kort fra 1787 (Moller, 1990).

Aben bevoksning pa vestsiden af Lindenborg A bestaende af forskelligaldrende
bog, ask, smabladet lind, birk, redel, rodgran, alm. ren, hvidtjern, hassel, ved-
bend og kvalkved. Mere end 35, overvejende store og gamle lindetraer, spredt i
bevoksningen. Der var i 1994 sa godt som ingen foryngelse. Fortid: Der var en
stor sammenhangende skovi 1791. Der er fundet specifikke traeboende laver,
som er indikatorer for gammel skov, hvilket tyder pa lang vedvarighed (Moller,
1990).

Op til 100 individer af uensaldrende smabladet lind staende i en breemme pa
nordsiden af Kybakken. Blandet med stilkeg, asp, bog, enkelte lon, storbladet
elm, fuglekirseber, ask m.v. Traerne 1 bremmen er trangt af begehojskoven og
mange traer er sa trykkede, at de haelder ud over bakken. Bag randen og op ad
skraningen op til 10 m inde er der meget ung, lav opvakst. I 1994 blev der ikke
fundet sma froplanter. Hojskov i 1803. Lunden har tidligere varet egekrat; nu
forvandlet til kulturskov.

Frodig blandskov af bog, redel, ask, avnbeg, spidslen, ahorn, redgran og iser

1 de vestlige og nordvestlige dele findes smabladet lind. I 1994 var der en god
aldersfordeling og god foryngelse, mest vegetativ, men ogsé en del froplanter.
Bade smabladet, storbladet og enkelte hybridlind er iblandet. Der har veret
hojskov i 1783 og 1805. Gammel skov som er blevet drevet ekstensivt med pluk-
hugst.



mens prover fra de resterende fire bestan-
de blev taget fra Naturstyrelsens froplan-
tage pa Mon (FP275), hvor treer udvalgt
1 vestdanske linde er podet op. Oplysnin-
ger om de syv bestande ses 1 tabel 1. 1
de bestande hvor materiale blev indsam-
let pé selve lokaliteten 1 2012 (Boldersley,
Abybjerg og Draved) blev der indsamlet
fra store traer, dvs. ikke opvakst og sma
treer. Treerne fra den podede froplantage
FP275 (de 4 sidste bestande 1 tabel 1) er
udvalgt som plustreer 1 de respektive
bestande tilbage 1 1996, og var da ogsa

voksne treer.

GENETISKE FINGERAFTRYK

Alle de indsamlede traer blev karakterise-
ret, dvs. genotypet, for 10 DNA-markerer.
Ved genotyping forstas, at der for hver af
de 10 udvalgte DNA-markerer bestem-
mes hvilke alleler traet har. Alleler er de
forskellige varianter, som en DNA-marker
kan have, og de markerer vi anvendte (sa-
kaldte mikrosatellitter) er meget variable,
sa der er typisk flere/mange forskellige. Et
enkelt lindetree kan dog maksimalt have to
alleler for den enkelte DNA-markor, fordi
de ligesom mennesker har to parallelle sat
gener (et fra faderen og et fra moderen) for
hvert sted i den samlede mangde DNA.
Man siger at lindetreerne (og mennesket)
er diploide. Ved at kombinere treets ge-
notype for forskellige DNA-markorer kan
man fa et unikt genetisk fingeraftryk —idet
det bliver mere og mere usandsynligt, at
to traer har samme alleler 1 alle DNA-
markorer jo flere markerer man anvender.
Denne metode er helt analog til de gene-
tiske fingeraftryk, der bruges inden for
humangenetik og retsvidenskab.

I vores undersogelse blev de genetiske
fingeraftryk anvendt til en reekke analyser:
1) Ved at telle hvor mange forskellige
alleler, som treerne 1 hver bestand har 1

DNA-markererne, fik vi et udtryk for be-
standenes genetiske diversitet.

2) En samlet statistisk analyse over alle
bestande gav et udtryk for, hvor genetisk
forskellige de enkelte bestande er 1 forhold
til hinanden — den sakaldte genetiske dif-
ferentiering,

3) Endelig blev de genetiske fingeraftryk
brugt til at belyse, hvor beslegtede trae-
erne er inden for den enkelte bestand. Vi
undersegte om traeerne er indavlede — dvs.
har reduceret genetisk diversitet som folge
af bestovning mellem beslegtede traer. Vi
undersogte ogsa om der er treer, som er
genetisk helt identiske, fordi det sa i givet
fald ma vere en folge af vegetativ forme-
ring, dvs. klondannelse.

SAMMENLIGNING AF GENE-
TISK DIVERSITET

Sammenlignes den genetiske diversitet
mellem de syv bestande, kan det konsta-
teres, at der ikke er dramatiske forskelle. I
tabel 2 ses at det gennemsnitlige antal al-
leler (Na — taget over de 10 DNA-marke-
rer) varierer fra 4,9 1 Krarup Lund til 6,6
1 Bolderslev Skov. Nu er det saledes, at jo
flere treeer man genotyper 1 en bevoksning,

Tabel 2. Genetisk diversitet i 7 jyske bestande af sma-
bladet lind. N=antal individer (=antal genotyper).
Na= gennemsnitligt antal alleler 1 populationen (tal 1
parentes er standard error). Na, = = gennemsnitligt
antal alleler 1 populationen korfigéret til stikprovestor-

relse 10.

Population N Na (SE) Na,,
Bolderslev Skov 18* 6,60 (1,48) 5,3
Abybjerg 28* 6,20 (1,41) 5,0
Draved Skov 40 5,90 (1,14) 4,5
Holt Krat 10 5,20 (1,03) 5,2
Ersted Skov 10 5,60 (1,05) 5,6
Krarup Lund 10 4,90 (0,74) 4,9
Arslev Skov 10 5,00 (0,83) 5,0

*Der blev samlet blade fra 30 trazer i begge disse to bestande,
men pa grund af klonstruktur var der kun henholdsvis 18 og
28 individer (=genotyper).

37



desto sterre chance er der for at finde nye
alleler. Det er derfor pa sin plads at kor-
rigere for forskellige stikprovestorrelser
— hvilket kan gores rent matematisk.
Resultatet ses 1 naste kolonne — Na . —
og ved denne manevre bliver forskellene
endnu mindre — og det er da Draved Skov,
som har den laveste genetiske diversitet
med 4,5 alleler, mens Ersted Skov nu har
den hojeste med sine 5,6 alleler. Bemark
at selv om der er indsamlet 30 traer i bade
Bolderslev og Abybjerg, sa er N anfort som
vaerende henholdsvis 18 og 28. Det skyl-
des, at nogle af de genotypede traeer 1 disse
to bestande var genetisk identiske (kloner).

STOR GENETISK DIFFEREN-
TIERING

Den genetiske differentiering er vist i tabel
3, som indeholder parvise mal for hvor
genetisk forskellige de 7 bestande er ind-
byrdes. Jo hejere veerdi, desto mere for-
skellige er to bestande. Det skal her poin-
teres, at de anvendte DNA-markorer ikke
siger noget om treernes fysiske egenskaber
— herunder tilpasning til klima etc. — men
skal betragtes som ’neutrale’ markorer. To
bestande, der har lille indbyrdes genetisk
differentiering, vil typisk have haft stor
indbyrdes udveksling af’ gener (fx via pol-
len) eller feelles oprindelse, mens det mod-
satte gor sig gaeldende for to bestande med

stor genetisk differentiering. Bestande der
ligger tet pa hinanden rent geografisk, vil
derfor ogsa normalt have mindre genetisk
differentiering end bestande, som befinder
sig langt fra hinanden. Betragtes Tabel 3
ses, at der ikke umiddelbart er et sidan
monster. Eksempelvis har Bolderslev og
Draved en storre genetisk differentiering
(0,08) end Bolderslev og Abybjerg (0,06)
skont de to forstnevnte ligger under 50
km fra hinanden, mens afstanden mellem
de to sidstnavnte er op mod 300 km. Pa
samme made ligger Krarup Lund og Holt
Krat (0,18) geografisk tettere end Krarup
og Ersted Skov (0,06).

Overodnet set var den genetiske diffe-
rentiering pa 0,11 beregnet ud fra alle 7
bestande. Det er faktisk en ganske hej grad
af differentiering. Tidligere er fundet et
lignende monster 1 vilde danske skovabler
(Larsen et al. 2006), som ogsa primert fin-
des 1 sma, isolerede forekomster i Dan-
mark. Og studier af tilsvarende genetiske
fingeraftryk i redgran (fra hele Europa) og
skovfyr (her hele Finland) har fundet diffe-
rentiering mellem bestande, som samlet
set ikke er meget storre end det vi finder
1 de jyske lindeskove. Det peger pa, at ud-
vekslingen af gener mellem de jyske linde-
bestande har varet ret begranset i lang
td.

Tabel 3. Genetisk differentiering (=racedannelse) mellem 7 jyske bestande af smabladet lind. Tabellen viser indbyr-

des genetiske afstande mellem de 7 undersogte bestande, baseret pa genotypen af 10 DNA-markorer. Jo storre tal,

desto storre genetisk afstand. Alle genetiske afstande var statistisk signifikant forskellig fra nul pa nar de to markeret

med *.
Bolderslev Abybjerg Draved Holt Ersted Krarup  Arslev
Bolderslev 0
Abybjerg 0.06 0
Draved 0.08 0.17 0
Holt 0.12 0.10 0.17 0
Ersted 0.05 0.09 0.18 0.10 0
Krarup 0.07 0.14 0.15 0.18 0.06* 0
Arslev 0.05 0.11 0.16 0.15 0.06 0.01* 0
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INDAVL

Indavl opstar nar beslegtede individer
krydser. I de fleste traearter er indavl skade-
ligt og medforer darlig trivsel og vakst,
sygdomme eller andre uheldige konse-
kvenser. Netop det at linden findes 1 iso-
lerede bestande med fa individer kan give
oget risiko for indavl; der er simpelthen et
begranset antal individer at formere sig
med. Specifikt i lind har der varet speku-
leret pa, om den manglende udvikling
af levedygtigt fro var et indavlsfenomen
(Kjeer et al. 1994).

Indavl kan opsta, hvis nabotraer er
tet beslegtet, og krydser med hinanden.
Man kan tenke sig, at atkom fra samme
modertra vokser op tet pa hinanden, og
siden krydser fordi insekter fortrinsvis flyt-
ter pollen mellem nabotraer. De genetiske
analyser her peger imidlertid ikke pa, at
dette skulle veere tilfeldet 1 de undersog-
te lindebevoksninger. Rent teknisk ses det
ved, at andelen af sdkaldte homozygoter
ikke er foreget 1 forhold til hvad man vil
forvente under tilfeeldig krydsning’.

Indavl kan imidlertid vaere opstaet, hvis
bestandene har veret meget sma gennem
mange generationer, og alle treeer 1 en be-
stand derfor med tiden bliver stadig mere
beslaegtet med hinanden. Denne type ind-
avl er sverere at pavise med de genetiske
fingeraftryk vi bruger, fordi vi ikke ken-
der bevoksningernes genetiske sammen-
setning generationer tilbage 1 tiden. Den
bedste made at undga denne type indavl
(hvis den findes) vil veere at krydse indivi-
der mellem forskellige bestande. Hvis afkom
fra sadanne krydsninger vokser bedre end
afkom efter individer fra samme bestand,
vil det tyde pd, at bestandene er indavlet
gennem tid. Udkrydsning mellem traer
fra forskellige bestande vil finde sted i
Naturstyrelsens froplantager, hvor kloner
fra forskellige bestande er blandet 1 samme

beplantning. Hvis indavl er et problem i de
naturlige lindebestande, forventes afkom
fra froplantagen derfor at vokse bedre end
froplanter fra naturbestandene. Det wvil
derfor veere interessant at lave sammenlig-
ninger 1 fremtidige plantninger.

FOREKOMST AF KLON-
GRUPPER

Pa grund af de jyske lindetraers ofte
manglende evne til at satte levedygtigt
fro, og fordi linden er god til at sxtte stod-
skud, har der, som indledningsvis nzvnt,
veret spekuleret pa, om lindetraeerne i
skoven mon har en forbindelse under jor-
den og har overlevet pa denne made gen-
nem hundreder eller maske tusinder af ar
ved gentagen vegetativ formering. Tidlige-
re studier af lindes formeringspotentiale
1 Bolderslev Skov er foretaget via under-
sogelser af frokvalitet og visuel analyse af
unge traeers forbindelse med gamle (Han-
sen et al. 2003). Der blev det konstate-
ret, at det var meget fa unge traer, som
ikke havde en direkte forbindelse til et
@ldre trae. Det kunne vare basalskud fra
stammen eller et stod, skud fra nedboje-
de grene eller skud fra et veltet trae. De
unge treer siger dog kun noget om den
nere fortid, og forst med udviklingen af
egnede DNA-markorer kan beslegtet-
heden mellem gamle traer, der star pa
afstand af hinanden, undersoges. Resul-
taterne af vores studie var 1 den henseende
meget forskellige. I Bolderslev Skov, hvor
30 treeer blev undersogt inden for et rela-
tivt afgreenset omrade, tilheorte 17 af tree-
erne ¢n af 1alt 5 klongrupper; dvs. hvor to
eller flere tracer havde preacis samme geno-
type, og derfor antages at veere samme indi-
vid rent genetisk. Der blev lavet et precist
kort over de indsamlede traer 1 Bolderslev
ved hjelp af laserbaseret afstandsmal og
kompasretninger, og den indbyrdes fysiske
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Foto 1. Foto som viser treer, der indgar i klongruppe 1. Treer mearket med rodt band og pa billedet markeret med
tallet ”1” har samme genotype og er derfor kloner opstaet via vegetativ formering (stodskud). Foto: Lars Nergaard
Hansen.

Toto 2. Foto som viser de to traer, der indgar i klongruppe 3. De to treeer, mearket med rodt band og pa billedet
keret med tallet ”3”, har samme er derfor kloner opstaet via vegetativ formering (stedskud).
standen mellem dem er godt 7 meter. Foto: Lars Nergaard Hansen.
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Figur 1. Kort der viser position af treeer med samme genotyper (=kloner) i Bolderslev skov. Traeer med samme

symbol tilherer samme klon.

placering af traerne 1 klongrupperne kan
ses1Iigur 1. Pa foto 1 og 2 er der desuden
vist eksempler pa traer, som er kloner. I
Abybjerg fandt vi to klongrupper mellem
de 30 traer — begge med hver to traeer sta-
ende 1 umiddelbar narhed af hinanden. I
Draved blev der af de 40 undersogte traer
ikke fundet nogle med samme genotype.
I de sidste fire bestande, hvor materialet
var udvalgte plustreer, og derfor ikke nod-
vendigvis taget fra naertstaende traeer, blev
der heller ikke fundet treer med samme

genotype.

KONKLUSIONER

Variationen 1 jyske lindebestandes gene-
tiske diversitet, malt med neutrale DNA-
markorer, er relativt beskeden, men den
genetiske differentiering inden for Jylland
er betydelig. Sidstnavnte indikerer en for-
holdsvis lille udveksling af gener mellem
bestandene, og underbygges af, at der ikke
synes at vere nogen sammenhang mellem
den indbyrdes genetiske differentiering og
den geografiske afstand mellem bestan-
dene. En hypotese er, at efter lindetiden,
hvor arten var udbredt over hele landet,

har det veret tilfeeldigt hvor den har over-
levet pa de fa tilbagevarende lokaliteter.
Den genetiske differentiering der siden-
hen er sket, er baseret pa tilfeldige haen-
delser, som altid sker nar bestande er sma.
De nuvarende jyske bestande af lind kan
saledes vare relikter af tidligere udbredte
lindeskove.

Studiet viste desuden, at en betydelig
andel af de store traer 1 en lindebevoks-
ning godt kan vare det samme individ.
Selvom man ikke umiddelbart ser dem
som forbundne, og selvom de kan sta mere
end 20 meter fra hinanden. Det far os
naturligvis til at spekulere pa, hvor gamle
sadanne lindetraer egentlig kan vere? For
fa ar siden fandt professor Kullman fra
Umea Universitet, at verdens @ldste tre er
en rodgran, der 1 over 9000 ar har over-
levet gennem vegetativ formering 1 Dalar-
ne i Midtsverige (Kullman 2008; Oberg
& Kullman 2011). Resultaterne fra Bol-
derslev viser, at selv gamle lindetreer 1 de
jyske bestande kan fores tilbage til vegeta-
tiv formering fra et feelles tree. Et trae, der
sikkert for laengst er forgaet, men lever
videre gennem sine afleggere. Men hvis de
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jyske lindetrazer pa denne made gennem
flere generationer har forynget sig vege-
tativt, kan de nuverende treer jo tenkes
at repraesentere endog meget gamle indi-
vider. Vi mad tale om mindst hundredvis af
ar gamle individer, men om der maske er
tale om tusindvis af ar gamle lindetraeer,
kan der indtil videre kun gisnes om.
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