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dligste askeskoger, Hindrum i Nord-Trendelag. Foto: Arne Steffenrem, NIBIO

Genetisk variasjon i ask

De norske askeskogene er en nordlig utleper av storre askeskoger i Europa som spredte seg
nordover etter siste istid. Vi har undersokt genetisk variasjon i ask (Fraxinus excelsior) og
funnet at asken i Norge fulgte en ostlig innvandringsvei fra overvintringsomrader i Sorost-
Europa. Mens den genetiske variasjonen i stor grad ble opprettholdt gjennom Europa, gikk
sveaert mye av den genetiske variasjonen tapt nordover langs kysten av Norge, hvor vi ogsa
finner de storste genetiske forskjellene mellom askepopulasjonene. Kunnskap om askens
genetiske variasjon er verdifull for forvaltningen med tanke pa framtidig restaurering og
bevaring av genetiske ressurser na som asken er truet av askeskuddsjuke.

BAKGRUNN

Askeskogene i Norge er nordlige utlgpere av storre
og mer sammenhengende askeskoger i Europa som
spredte seg nordover etter siste istid. Basert pa
pollen- og DNA-analyser er det vist at ask hadde flere
overvintringsomrader i Ser-Europa under siste istid

(Heuertz m.fl. 2004a, Brewer m.fl. 2016). Ved hjelp
av genetiske markgrer har man sporet spredningen
til ask gjennom Europa. Fra Den iberiske halvey har
det veert en vestlig spredningsrute til Storbritannia,
fra Italia spredte asken seg nordover til Frankrike, fra
gstre delen av Alpene gikk spredningsveien gjennom
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Tyskland og videre til Danmark, og fra overvintrings-
omradene i Serest-Europa som omfatter Balkan og
Karpatene, spredte asken seg nordover til Polen, De
baltiske landene, Finland og Sverige (Heuertz m.fl.
2004a). Vi har derimot hatt lite kunnskap om opp-
rinnelsen til de norske askepopulasjonene. Har de
kommet fra Danmark, Sverige, eller fra De britiske
ayer?

Lenger sor i Europa veit vi at asken har heg genetisk
variasjon, ferst og fremst pa grunn av istidshistorien
(Heuertz m.fl. 2004b). Hag genetisk variasjon blir ofte
opprettholdt i omrader der arter har en lang historie.
Langs spredningsveier opprettholdes genetisk diver-
sitet ved at mange individer sprer seg samtidig eller
ved at spredningsfronten far tilfert nye genetiske va-
rianter med langdistansespredning. Nar sprednings-
veier fra forskjellige overvintringsomrdder mgtes,
oker den genetiske diversiteten. Hos ask er det saerlig
pollenflyt over store omrader som har bidratt til a
opprettholde genetisk variasjon. Pollenspredningen
har ogsa bidratt til & genetisk homogenisering, szerlig
i Vest- og Mellom-Europa (Heuertz m.fl. 2004b).

Det er nar spredningsfronten inneholder fa individer
at genetisk variasjon gdr tapt. Hvis populasjonen er
liten, vil ogsa tilfeldige hendelser i stor grad pavirke
den genetiske sammensetningen. | sma isolerte
populasjoner kan ogsd innavl veere et problem.
Siden asken i Norge er begrenset til en relativ smal
stripe langs kysten der den vokser i sma og delvis
fragmenterte populasjoner, er det rimelig & forvente
at man finner mindre genetisk variasjon i disse
populasjonene sammenlignet med populasjonene
lenger sgr i Europa.

Ask er hardt rammet av askeskuddsjuken, en sjukdom
som er fordrsaket av et introdusert patogen, aske-
skuddbeger (Hymenoscyphus fraxineus). Pa redlista
vurderes ask som neer truet. Sjukdommen forer til
heg dedelighet, og det er sannsynlig at asken vil ga
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Figur 1. Oversikt over naturreservater med ask som det
inngar materialer fra i studien (grenne punkter). Gra
skravering illustrerer askens utbredelse. De gré punktene
illustrerer spredte forekomster av ask i Mgre og Romsdal.
Norderds i Akershus er ikke naturreservat.

gjennom en genetisk flaskehals. Hvis man en gang i
framtida ensker & restaurere skogene er det viktig
at vi veit noe om den genetiske sammensetningen
til askepopulasjonene som en gang var der. For
utforme en bevaringsstrategi ma vi ogsa ha kunnskap
om hvordan den genetiske variasjonen hos ask er
fordelt i landskapet.

| studien var (Tollefsrud m.fl. 2016) har vi derfor
undersgkt 1) innvandringshistorien til ask, 2) hvordan
den genetiske variasjonen er fordelt geografisk, og
om den avtar nordover.

Ask er et varmekjeert treslag med en vid europeisk utbredelse. Utbredelsen strekker seg fra Middel-
havet og Det kaspiske hav i sor til Midt-Norge i nord, og fra Atlanterhavskysten i vest til det kontinen-
tale Russland i ost. | Norge er ask knyttet til edellauvskog og sumpskog. Pa @stlandet gar den opp
til Ringsaker og Elverum, og er ellers vanlig i de sorlige delene av @stlandet og langs kysten opp til
Nordmgre. En av de nordligste forekomstene av ask i Norge med naturlig opprinnelse er Hindrum i
Leksvik i Nord-Trendelag. Den finnes i tillegg spredt langs Trondheimsfjorden med en nordlig utpost
i Neergy i Nord-Trendelag. Ask har blitt plantet mange steder videre nordover helt opp til Nord-
Troms og finnes naturalisert opp til Steigen i Nordland (Lid og Lid, 2005).
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deler av askens europeiske utbredelse. Bildet illustrerer typiske symptomer pa askeskuddsjuken. Man regner med at
soppsporene infiserer blad og bladstilker, nar soppsporene vokser forbi bladfeste fer bladfall om hgsten vokser den videre
inn i skudd og greiner. Vanntransporten stanses og vi far de typiske symptomene med skudd- og greinavdging. Store traer kan
holde segi live i mange ar, men gjentatte infeksjoner fgrer til stadig sterre greinavdging. Foto: Volkmar Timmermann, NIBIO.

GENETISK KARTLEGGING

Vi har undersgkt genetisk variasjon i 42 populasjoner
av ask (1099 individer). Figur 1 viser hvilke norske
askepopulasjoner fra naturreservater som inngar
i studien. For & kartlegge genetisk variasjon har
vi brukt to forskjellige typer genetiske markerer:
mikrosatellitt-markerer fra kloroplast DNA, som er
nedarvet fra mor og spredt med frg, og mikrosatellitt-
markegrer fra nuklezert DNA, som er nedarvet bade
fra mor og far og som spres med bade frg og pollen.
Mikrosatellitt-markgrer har hgg variasjon, noe som er
nedvendig for & kartlegge genetisk variasjon innen og
mellom populasjoner.

ASKENS INNVANDRINGSHISTORIE

Vi finner at de norske askepopulasjonene har samme
kloroplast-type som populasjonenei Sverige, Finland,
De baltiske landene, Polen, Russland, Slovakia,
Romania og Moldova, type HO1 (red; Figur 2). Basert
pa fordelingen av kloroplast-typene og resultater fra
tidligere studier (Heuertz m.fl. 2004a), er det sann-

Kloroplast typer

Figur 2. Fordeling av kloroplasttyper i askepopulasjoner vi
har undersgkt. Gra skravering illustrerer askens utbredelse.
Sterrelsen pa seylene gjenspeiler antall individer vi har
analysert per populasjon.
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synlig at det har vaert en gstlig spredningsvei fra over-
vintringsomrader i Sergst-Europa og nordover. Alle
populasjonene av ask vi har undersgkt fra Norge har
kloroplast-typen HO1. I tillegg finner vii Malandsdalen
i Rogaland hgg frekvens av kloroplast-type H07, og i
Eitestrandi i Sogn og Fjordane finner vi H06 (lysebla).
Hvorvidt disse typene kan representere langdistanse-
spredning eller om folk kan ha tatt med seg frg veit
vi ikke. Det virker ikke urimelig at askeplanter har
veert flyttet pa siden askevirke har utmerkete tekniske
egenskaper og tidligere ble brukt til en rekke formal -
for eksempel redskaper, ski, hjul og spanter i trebater.
| Malandsdalen er det gammel styvet ask som vitner
om tidligere hesting av lauv til dyrefor. Bade HO7 og
HO6 er sjeldne typer ellers i datasettet. Det er interes-
sant & merke seg at asken i Danmark og Storbritannia
stort sett har andre kloroplast-typer. Det er derfor lite
trolig at asken har kolonisert Norge fra Danmark eller
Storbritannia.

Figur 3. Genetisk sammensetning av nukleaert DNA i aske-
populasjonene vi har analysert. Fargene pa seylene
illustrerer genetisk tilherighet til individene i fire genetiske
grupper. Resultatene er basert pa den Bayesianske
clustering-analysen TESS.

GENETISKE FORSKJELLER | NORGE

Resultatene basert pa den genetiske variasjonen
vi finner i nuklezert DNA stgtter opp om en inn-
vandring fra ser-gst. For & identifisere hvilke
individer/populasjoner som er mest lik hverandre i
genetisk sammensetning, har vi brukt to forskjellige
Bayesianske clustering-analyser. Begge analysene vi-
ser at asken i Norge er mest lik asken fra Sverige og fra
De baltiske landene. Figur 3 illustrerer resultatene fra
den ene clustering-analysen, TESS. Fargen pa sgylene
illustrerer forskjellige genetiske grupper. Individene i
en populasjon kan tilhere forskjellige genetiske grup-
per. I Norge er det Hindrum som skiller seg ut.

Figur 4 illustrerer de forskjellige genetiske gruppene
av ask i Norge identifisert i den andre clustering-

Figur 4. Genetisk sammensetning av nukleaert DNA i aske-
populasjonene fra Norge, fargene pa seylene illustrerer
genetisk tilhgrighet til individene i genetiske grupper.
Resultatene er basert pa den Bayesianske clustering-
analysen STRUCTURE.
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Figur 5. Lineaer regresjon mellom allelisk rikhet, og breddegrad. Allelisk rikhet som er et mal pa antall alleler per

populasjon.
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Frisk askeforyngelse. Foto: Mari Mette Tollefsrud, NIBIO

analysen, STRUCTURE. Populasjonene pa @stlandet
og Serlandet er sveert like hverandre. Forskjellene
mellom populasjonene gker nordover langs vest-
landskysten. Dette stemmer godt overens nar vi
undersgker parvise forskjeller mellom populasjo-
nene. P4 Vestlandet er det Mjglvabotn, Asane og Ren-
set som skiller seg mest ut. Mest genetisk egenartet er
Hindrum i Nord-Trgndelag.

Hos skogtraer som produserer mye fre og pollen, er
det meste av den genetiske variasjonen til stede innad
i populasjonene. Slik er det ogsa hos ask. Sett under
ett forklares 5 % av variasjonen i datasettet (pa euro-
peisk skala) ut fra forskjeller mellom populasjonene.

GENETISK VARIASJON | ASK AVTAR NORDOVER
Undersgker vi sammenhengen mellom genetisk
variasjon malt som allelisk rikhet og breddegrad
(Figur 5), ser vi at den genetiske variasjonen stort sett
blir opprettholdt gjennom Europa, mens den faller
bratt nordover i Norge. Jo lengre nord vi kommer, jo
mindre variasjon har askepopulasjonene.

HVORDAN KAN VI FORKLARE DISSE GENETISKE
M@NSTRENE?

Asken i Norge har trolig sin opprinnelse i istidsrefugier
i Serest-Europa. Fra Sergst-Europa fulgte asken trolig
en gstlig spredningsvei nordover til Sverige og videre
til Norge. Mens den genetiske variasjonen ble opp-

rettholdt langs spredningsveiene gjennom Europa,
gikk mye av askens genetiske variasjon tapt pa veien
nordover langs vestlandskysten. Askens utbredelse
langs kysten er relativ smal og oppdelt av fjorder
og fjell. Spredningsfronten har trolig bestatt av fa
treer som etablerte seg i fragmenterte populasjoner
langs kysten. Nar populasjonene er sma far tilfeldige
hendelser ogsd en mye sterre pavirkning enn nar
populasjonene er sterre, eller bundet sammen av
genflyt. Dette reflekteres i starre genetiske forskjeller
lengst nord sammenlignet med @stlandet og Ser-
landet. Selv om variasjonen stupte bratt nordover,
kunne vi ikke pavise noe innavli populasjonene.

Populasjonen i Hindrum i Nord-Trgndelag er en egen
genetisk gruppe, samtidig har den minst genetisk
variasjon. Sannsynligvis har denne populasjonen
blitt etablert pa bakgrunn av en eller fa langdistanse-
spredninger. Et annet alternativ er at den kan veere en
rest etter en tidlig lauvskog i omradet. Pollenfossiler
viser at det i de sentrale delene av Den skandinaviske
fiellkjeden har vokst hassel, alm og svartor der, like
etter at isen trakk seg tilbake (Giesecke 2005). Det er
ogsa funnet 7500-6000 ar gamle pollenfossiler av ask
ikke sa langt fra Nord-Trgndelag (Brewer m.fl. 2016).
Hvorvidt denne tidlige skogen har kommet sgrfra,
eller f.eks. astfra, veit vi ikke. Vi kan ikke utelukke at
asken i Hindrum kan ha blitt brakt dit med mennes-
ker, men dette er lite trolig siden det i omradet er spor
etter ask i de tidlige pollenfossilene.

HVA BETYR DISSE RESULTATENE, OG HVORFOR
ER DE NYTTIGE FOR FORVALTNINGEN?

| Europa har vi tydelige genetiske grupper av ask.
Askeskuddsjuken rammer hardt over hele Europa, og
det er ingenting som tyder pa at noen av gruppene
er mindre hardt rammet. Sjukdommen vil fortsatt
fore til omfattende askeded, og forvaltningen ma ta
utgangspunkt i det genetiske materialet som finnes i
dagens askepopulasjoner. | motsetning til Danmark,
Sverige og Litauen, har vi har ingen program for for-
edling av frisk ask i Norge. Hvis man gnsker a bevare
den genetiske sammensetningen som er naturlig til
stede i ask, er det naturlig & vurdere svensk materiale
som er mest likt det norske. Vekstrytmen kan derimot
veere varierende og ber testes for man eventuelt
bruker plantene.

Andre steder i Europa har s3 mye som 80-85 % av
treerne dedd, noen steder har hele askeskoger blitt
utradert. Samtidig veit vi fra studier i Danmark at
motstandsdyktigheten mot sjukdommen er arvelig
(McKinney m.fl. 2014). Det er derfor sveert viktig a
bevare friske treer og avkommet fra friske treer. Den
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lave genetiske variasjonen i nord kan bety at de ogsa
har mindre variasjon i gener knyttet til resistens. Om
dette kan medfore storre dedelighet nordover veit
vi ikke. Trolig spiller miljgforholdene og sjukdoms-
trykket ogsa en viktig rolle.

Mye av den genetiske variasjonen finnes innen aske-
populasjonene, og selv i sma askepopulasjoner vil
det vaere betydelig genetisk variasjon. Som et ledd i
genressursbevaring og identifisering av motstands-
dyktig materiale har vi samlet inn frg fra til sammen
41 friske treer fra atte forskjellige lokaliteter. Vi har
valgt & spre innsamlingen over flere populasjoner
og regioner for & dekke genetiske forskjeller og kli-
mavariasjon: Norderads og Nordre Pollen i Akershus,
Fjugstad og Fevang i Vestfold, Urfjell i Aust-Agder,
Baustad i Rogaland, Askvik i Hordaland og Hindrum
i Nord-Trgndelag, seks av disse lokalitetene er fra
overvakingsflatene beskrevet i NIBIO POP «Resultater
fra overvaking av askeskuddsjuke - de unge faller fra,
de gamle takler det bedre». Freene skal dyrkes opp og
vekstrytmen registreres. Om noen ar nar det har blitt
enda tydeligere hvilke traer som har holdt seg friske
over lang tid, er det gnskelig & supplere innsamlingen
med frg fra flere traer per populasjon og fra flere om-
rader.

Langtidstilpasning til kort vekstsesong og lave vin-
tertemperaturer gjor at den genetiske sammenset-
ningen hos ask i Norge trolig er ganske unik og veltil-
passet norsk klima. Det er derfor sveert viktig & bevare
norske askepopulasjoner og fortsette tiltakene med a
identifisere friske treer som kan inngd i arbeidet med &
identifisere motstandsdyktige materialer.
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