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Vem dödar tallen
– märgborren eller dess blånadssvampar?
• För att yngla behöver barkborrar ett nyligen dött träd, under vars bark de kan borra sig in

och lägga ägg. Det är dock få arter som klarar att döda friska träd eftersom dessa har ett
kraftfullt försvarssystem. Barkborrearten större märgborre kan övervinna försvarsmekanis-
merna om trädet från början är försvagat.

• Mycket tyder på att det egentligen inte är själva märgborren som dödar trädet, utan snarare
de blånadssvampar som den för med sig vid angreppet. Svamparna kan nämligen strypa
trädets vattentillförsel, något som leder till att det dör på några veckor.

• Motståndskraften mot märgborreangrepp hos försvagade träd kan testas genom att man
ympar blånadssvamp i borrhål gjorda i barken. Försök som gjorts på detta sätt visar att först
när träden drabbats av nittio procents barrförlust får de svårt att försvara sig mot märg-
borrarna och kan därför dödas.

FIGUR 2. Några veckor gammalt gångssystem med hane
och hona av större märgborre.

FIGUR 1. Tvärsnitt av tall som dödats av större märgborre
med tydlig blånad i snittytan i anslutning till märgborre-
gångarna. Gångarna syns som vita streck längs vedytan.
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Barkborrar är fruktade skade-
insekter, vars angrepp ibland
kan leda till omfattande träd-

död. Den senaste härjningen skedde
under 1970-talet, då granbarkborren
dödade miljontals träd i västra Sverige
och sydöstra Norge. Det är emeller-
tid bara ett fåtal barkborrearter som
är aggressiva, det vill säga dödar träd.
Flertalet lever ett undanskymt liv
under barken på träd som redan är
döende eller nyss har dött. Här läg-
ger de sina ägg, och larverna äter av
innerbarken.

Många barkborrar överför vid an-
greppet en blånadssvamp till träden.
Blånadssvampen växer in i veden och
ger missfärgat virke, därav dess namn
(figur1, framsidan). Vissa barkborre-
arter är beroende av blånadssvampen
för sin överlevnad. I vissa fall, som
hos mindre märgborren, utgör blå-
nadssvampen som växer i larvgång-
arna den huvudsakliga födan för
larverna. Beroendet är i detta fall
ömsesidigt (symbiotiskt), vilket bety-
der att ingendera parten överlever
utan den andra. Hos andra arter är
beroendet svagare. Ofta gynnas dock
bägge parterna av samspelet, som då
kallas mutualism. En sådan form av
samspel mellan barkborre och blå-
nadssvamp finns till exempel hos
granbarkborren och större märg-
borren, som båda är associerade
med blånadssvampar. Dessa spelar
troligtvis ingen avgörande roll när
angreppen sker i till exempel storm-
fällda träd, men tycks vara ytterst
betydelsefulla vid angrepp på levande
träd. I detta Fakta Skog diskuteras
samverkan mellan svamp och bark-
borre med märgborrarna som exem-
pel (figur 2, framsidan).

Tuff motståndare
Tall och gran har kraftfulla försvars-
system mot stamskadegörare av olika
slag. Starkt förenklat utgör kådan i
trädets hartskanaler (det kanalsys-
tem i veden där kåda lagras och trans-
porteras) ett första uppehållande för-
svar som skall fördröja de angripande
barkborrarna (ofta kallat primärt
eller konstitutivt försvar). Det hu-
vudsakliga försvaret består av en
inducerad (sekundär) försvarsreak-
tion. Vid denna töms angreppsstället
i innerbarken på näring och fylls
med giftiga substanser, främst

terpener och fenoler. Slutligen spär-
ras angreppsområdet av med en oge-
nomtränglig vävnad, så kallad
periderm, som isolerar den döda
zonen från omgivande frisk vävnad
och stänger inne blånadssvampen
(figur 4, sista sidan). Trädet har lyck-
ats försvara sig och barkborrarna
tvingas retirera. Pågående forskning
visar att försvarsförmågan (resisten-
sen) påverkas av genetiska (ärftliga)
faktorer och trädets allmänna till-
stånd, såsom barrmängd.

Dofter till hjälp
Trädet är alltså en tuff motståndare
och för att övervinna denna krävs
mycket av angriparen. Endast ett få-
tal barkborrearter har utvecklat för-
mågan att övervinna försvaret hos
levande träd och de klarar detta bara
under vissa förhållanden, nämligen
när de är tillräckligt många och/
eller när trädets försvar är nedsatt.
Karaktäristiskt för dessa aggressiva
arter är att de har ett kemiskt kom-
munikationssystem baserat på art-
specifika så kallade feromoner, det
vill säga doftämnen som bark-
borrarna avger. Genom feromonerna
kan angreppen samordnas så att
många barkborrar angriper samma
träd. Då har de större chans att över-
vinna trädets försvar. Vidare verkar
dessa barkborrearter vara associerade
med patogena blånadssvampar som
överförs till trädet i angreppsögon-
blicket och som ytterligare utmanar
trädets försvar. Dessutom är bark-
borrar ofta relativt okänsliga för trä-
dets försvarssubstanser. De dödas
sällan i träden under pågående an-
grepp utan lämnar trädet om mot-
ståndet är för starkt.

I Norden har vi bara en enda bark-
borreart som är en riktig ”tree-kil-
ler”, nämligen granbarkborren. Den
har alla ovan nämnda egenskaper
och då och då sker storskaliga an-
grepp i äldre granskog med omfat-
tande träddöd som följd. I jämfö-
relse med granbarkborren är tallens
värsta fiende, större märgborren,
tämligen harmlös. Även denna art
kan dock orsaka betydande träddöd
i tallbestånd som försvagats av andra
orsaker. Eftersom större märgborren
saknar feromoner ligger det dock
nära till hands att tro att detta är
förklaringen till den lägre aggressi-

viteten. Märgborrarna hittar i stället
de försvagade träden med hjälp av de
dofter som värdträden utsöndrar (kai-
romoner), men denna så kallade pri-
mära attraktion styr tydligen inte an-
greppen lika starkt som feromonerna.

Varför dör trädet?
Vad är det då som gör att trädet dör av
angreppet? Tidigare har man ansett
att det är barkborrelarvernas gna-
gande i innerbarken som dödar trä-
det. Detta skulle fungera som en slags
ringbarkning och stoppa transporten
av fotosyntesprodukterna (kolhydra-
ter) i innerbarken från kronan till
rötterna. Efter en ringbarkning dör
träd långsamt. En tall som ringbarkas
på våren växer nästan normalt den
sommaren och dör först följande år,
troligen på grund av att rötterna svultit
ihjäl. Träd som dödas av barkborrar
dör emellertid alltid samma sommar
som angreppet sker, trots att bark-
borrarna  i princip ”bara” ringbarkar
trädet genom sina gångar i inner-
barken. Det behövs alltså en annan
förklaringsmodell för att förstå hur
barkborren dödar trädet och här kom-
mer blånadssvampen in i bilden.

När blånadssvampen överförts till
trädet växer den först vertikalt (längs
med veden) i innerbarken vid infek-
tionsstället. Den förefaller att ”leta
efter” ett lämpligt ställe att tränga in
i splintveden (den yttre levande
veden). När trädets försvar genom-
brutits, växer svampen in i splint-
veden, ofta vid de så kallade märg-
strålarna, och orsakar där en lokal
uttorkning (embolism), som sprider
sig inåt i veden ju längre in svampen
växer. Eftersom det mesta av trädets
vattentransport sker i de yttersta års-
ringarna, som drabbas först av ut-
torkningen, stryps en stor del av
vattenflödet snabbt. Trädet dör när
splintvedens vattenförande förmåga
slagits ut. Vid ett kraftigt angrepp
som sträcker sig runt hela stammen
sker detta troligen inom några veckor
efter det att svampen etablerat sig i
veden.

Efter ett angrepp av större märgborre
dör träden under sommaren, bara
några veckor efter angreppet. Detta
innebär att det är blånadsvampen
och inte barkborren som egentligen
dödar trädet. Slutsatsen är omtvistad



men numera instämmer de flesta fors-
kare inom ämnet.

Norsk-svenskt samarbete
Under drygt ett decennium har vi i ett
norsk-svenskt projektsamarbete stu-
derat samspelet mellan större märg-
borren, dess två arter av blånadssvam-
par och tallens försvar. I delar av detta
arbete har även Francois Lieutier på
INRA i Frankrike medverkat. Forsk-
ningen är i hög grad inspirerad av
den framgångsrika forskning på gran
med granbarkborren och dess blånad-
svampar som i huvudsak gjorts vid
Skogforsk (Norsk institutt for skog-
forskning) i Norge.

I ett första steg identifierades större
märgborrens blånadsvampar i träd
som dödats av denna barkborre. Vi
fann att Leptographium wingfieldii och
Ophiostoma minus alltid förekom i
splintveden på träd som dödats av
märgborren. Dessa arter var tidigare
kända men deras biologiska bety-
delse var oklar. I nästa steg inokulera-
des (ympades) unga tallar av olika
vitalitet, det vill säga med olika stor
barrmassa, med levande mycel av
någondera svampen. Tre olika ymp-
ningsnivåer – låg, normal och ex-
trem – användes för att motsvara
olika ”angreppstäthet” av märgbor-
rarna. Med korkborr gjordes ett an-
tal hål i barken motsvarande 200,
400 och 800 inokuleringspunkter
(=angrepp) per kvadratmeter bark-
yta. Svampmycelet placerades i hålet
som stängdes med sin barkplugg.
Totalt ympades en halvmeters sek-
tion av stammen på varje träd. Hur
tätt märgborrarna själva måste an-
gripa för att döda ett försvagat träd
beror på hur pass försvagat det är.
Riktigt svaga träd kan dödas vid ca
100 angrepp  per kvadratmeter, me-
dan friskare träd dödas vid en
angreppstäthet på ca 300.

Vitalitet ger motståndskraft
I linje med tidigare försök (på gran i
Norge) dog inget träd av den låga
dosen, medan flertalet träd med svag
vitalitet (starkt reducerad krona) dog
av den extrema dosen, oberoende av
vilken svampart som inokulerats i
barken. I mellandosen visade sig
L.wingfieldii vara mer patogen än
O.minus. Detta visar dels att svampen
ensam förmår döda träd vid realis-

tiska inokuleringsnivåer, dels att tekni-
ken som sådan kan användas för att
testa trädets försvar mot barkborrar.
Inom skogsbruket kan det till exem-
pel vara värdefullt att snabbt kunna
uppskatta risken för att träd, som  av
någon orsak försvagats, ska angripas
av större märgborren och dö.

Test av motståndskraft
Inokuleringstekniken användes i ett
fältförsök för att testa motståndskraf-
ten mot märgborreangrepp hos tal-
lar som förlorat olika mycket av sin
barrmassa på grund av  angrepp av
tallmätaren. Vi använde den ovan
nämnda mellandosen (400 inoku-
leringspunkter per kvadratmeter),
som närmast ansågs motsvara ett
massivt märgborreangrepp. Träden
ympades på försommaren och fäll-
des samma höst.

Resultaten visade att träd som förlo-
rat upp till 60 procent av barrmassan
var helt resistenta (figur 3). Blånads-
svampen lyckades inte tränga in i
splintveden trots att ca 20 procent av
ytveden (kambiet) dödades. Vid 90
procents barrförlust ledde angrep-
pen till tydliga effekter i form av
omfattande reaktionszoner, till stor
del förstörd innerbark och delvis
koloniserad splintved. Träden hade
dock sannolikt  överlevt om de fått
stå kvar. De svårast skadade träden
som förlorat alla sina barr var döda
eller döende när de fälldes. De hade
ingen frisk splintved kvar. Detta
mönster stämde väl överens med fö-
rekomsten av spontana märgborre-
angrepp i området. Misslyckade an-
grepp förekom talrikt på träd med
10 till 30 procent kvarvarande barr-
massa medan träd som dödats av
märgborrar nästan bara förekom i
bestånd som drabbats av mer än 90
procents barrförlust.

Blånadssvampar jämfördes
För att jämföra agressiviteten hos de
bägge blånadssvamparna L. wingfieldii
och O. minus gjordes ett lågdosförsök
med enstaka inokuleringar av svam-
parna på samma träd. Resultatet vi-
sade att den förra arten växer snab-
bare i  innerbarken med större reak-
tionszoner som följd, medan den
senare växer snabbare in i splint-
veden. Detta kan innbära att de båda
svamparna har olika funktion under

angreppet. Vad det betyder för an-
greppsprocessen är dock ännu oklart
och ett ämne för fortsatt forskning.

Kompletterande laboratorieförsök
visade att större märgborrens blånads-
svampar har stor förmåga att växa i
syrefattig miljö. Detta skulle kunna
förklara deras kapacitet att övervinna
trädens försvar. De svampar som kla-
rar sig med lite syre har nämligen
större chanser att lyckas kolonisera
den vattenfyllda splintveden. Försö-
ken visade även att mindre märg-
borrens blånadsvamp inte kunde växa
i syrefattig miljö över huvudtaget.
Mindre märgborren har därför inte
förmågan att döda levande träd, ens
om träden är försvagade.

Rimlig förklaring
Vi har alltså visat att man kan döda
tallar enbart med större märgborrens

FIGUR 3. Effekter av massinokulering
med blånadsvampen Leptographium
wingfieldii på unga tallar som drabbats
olika hårt av tallmätare. Träden i de
olika defolieringsklasserna ympades året
efter angreppet med dosen 400 inoku-
leringspunkter per kvadratmeter och fäl-
ldes samma höst. Olika bokstäver ovanför
staplarna anger statistiskt säkra skil-
lnader mellan försöksleden.
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blånadssvamp, vilket vi tar som in-
täkt för att det är svampen och inte
märgborren som dödar trädet. Våra
kritiker hävdar (med viss rätt) att
svampmycelet i inokuleringspunkten
inte är jämförbart med den lilla dos
sporer som märgborren själv för med
sig. Detta är förvisso ett problem,
som emellertid borde kunna tacklas
med fortsatt forskning. Styrkan i vårt
synsätt är att vi har en rimlig förkla-
ring till hur trädet dör.

Om svampen inte är viktig, behövs
en annan förklaring till hur trädet
dör, det vill säga hur uttorkning kan
åstadkommas i splintvedens vatten-
transporterande celler (trakeiderna).
Vi har försökt inducera uttorkning
genom att simulera märgborrean-
grepp med olika stora och täta hål i
barken på unga tallar, utan att lyckas.
Det enda resultatet blir en ymnigt

kådflöde och en mycket snabb bild-
ning av reaktionszon runt angrepps-
punkterna och absolut ingen effekt
på splintveden. Träden tål nästan
vilken misshandel som helst så länge
man inte ympar in svamp i dem. Våra
simulerade angrepp motsvarar na-
turligtvis inte riktiga barkborrean-
grepp, men ett perfekt test med helt
svampfria barkborrar är nästan omöj-
ligt att genomföra.

Svampen ser alltså ut att vara nöd-
vändig för att trädet ska dö av bark-
borreangreppet. I Nordamerika dis-
kuteras visserligen möjligheten att
barkborreangrepp skulle kunna ut-
lösa toxiska reaktioner som skulle
kunna framkalla uttorkning, men
underlaget är tills vidare så svagt att
vi fortsätter att hävda att svampen
behövs för att framkalla den uttork-
ning i splintveden som dödar trädet.
I nästa steg vill vi undersöka vad som
sker i vedcellerna när svampen växer
in i veden och analysera de kemiska
reaktionerna i anslutning till detta.

Ämnesord
Märgborrar, blånadssvampar, Lepto-
graphium wingfieldii, Ophiostoma mi-
nus, embolism, reaktionszon, inoku-
lering
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FIGUR 4. Reaktionszon efter misslyckat
märgborreangrepp. I gången syns vit
kristalliserad kåda från trädets primära
försvarsreaktion. Det mörka området
runt angreppsstället är den zon som
tömts på näring och fyllts med giftiga
substanser under den sekundära
försvarsreaktionen.
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