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Abstract

The increasing threat of climate change has led to a increased need for models to
predict future climat. In these models the changes in the soil carbon pools due to
changes in microbiel degradation of the organic matter can lead to both positive and
negative feedback-effects. There is however a lack of consensues on the temperature
respons on degradation soil organic matter. This paper aim to give a better
understanding on the factors controlling the temperature respons. The factors studied
were the carbon substrate qualitity and the physiological status of the microorganisms.
The soil used as a model system was the mor-layer collected from a spruce dominated
forest in Umead. Different carbon sources together with nitrogen and phosforous were
added to the soil and the respiration was measured with a respirometer. Each
combination of carbon source and temperature was replicated 4 times at each of the
temperatures, 4, 9, 14, and 19 degrees Celsius. Parameter values for each of the
different physiological stages in microbial growth, base respiration, substrate induced
respiration, exponential growth (my) and lag time, was extracted from the data.

The results indicateted differences in the temperature response both for the different
carbon substrates and the different microbial growth stages. The more recalcitrant
carbon substrate along with base respiration, in this case microbial growth on humus,
displayed the lowest temperature responses, Q;o-values of less than 2,5, while the more
labile sugars displayed Qo-values from 2,5 and up to 4. Exponential growth (my) and
base respiration was the physiological stages with the lowest Qo while the substrate
induced respiration and lag time showed generally higher Q,o-values. The results
indicate that the temperature response is dependent on both the physiological growth
stage and the carbon substrate quality, with lower Q,, for the more recalcitrant sources.
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1. Inledning och bakgrund

Manga processer paverkar klimatet och manga av dessa paverkas i sin tur av klimatet,
nedbrytningen av organiskt material dr en sadan. En 6kad oro inf6r klimatférindringen
tillsammans med insikt om kunskapsluckor gillande kolets kretslopp har lett fram till
att det bedrivs en hel del forskning angaende vilka parametrar som styr flodet av kol till
och fran marken. Trots forskningen som bedrivits de senaste aren har inget konsensus
natts angaende temperaturresponsen vid nedbrytning av organiskt material i marken
och mojliga positiva eller negativa feedback-effekter som detta kan innebéra for
klimatférandringen.

1.1 Klimatférdandring

Nivan av vixthusgasen koldioxid har 6kat fran cirka 280 parts per million (ppm) fran
forindustriell tid, till dagens 380 ppm. Denna 6kning beror till storsta delen pa
forbréanning av fossila bréinslen men dven forindring av vegetationsticket genom
fordndrad markanvéindning. Den frimsta orsaken till 6kad koldioxidavgivning vid
fordndring av vegetationen dr nédr skogsmark blir jordbruks- eller betesmark. Tréden
binder betydligt mycket mer kol &n vad grds och manga jordbruksviéxter gor. Denna
Okning tillsammans med framtida utslipp kommer leda till fordndrat klimat (Denman,
m.fl. 2007).

En vanlig standpunkt i diskussionen kring aterkoppling mellan nedbrytning och
klimatfordndringen &r att nedbrytningens storsta reglerande faktor dr temperaturen
medan priméirproduktionens fotosyntes regleras av flera faktorer, bland annat solljus,
vatten och niringsdmnen. Fotosyntesen dr processen da vixterna anvinder koldioxid
fran atmosfiren for att bygga organiskt material. Mikroorganismerna bryter ned det
organiska materialet for att erhalla energi eller byggmaterial till cellerna,
mikroorganismerna respirerar koldioxiden tillbaka till atmosfiren. Den globala
uppviarmningen skulle kunna leda till en 6kad avgivning av kol fran marken eller ett
minskat nettoupptag av kol fran atmosfiren till marken, vilket skulle leda till en
accelererande uppvarmning (Davidson & Jansens 2006).

1.2 Kolférrad

Det finns vildiga méngder organsikt kol lagrat i vérldens jordar, mellan 2376-2456 *
10" g (Pg) kol i de 6versta 200 centimeter (Batjes 1996). Detta kan jimforas med 762
Pg kol i atmosfiren (Denman, m.fl. 2007). Extremt blota jordar som till exempel myrar
och liknande innehaller 400-500 Pg kol globalt, jordar som konstant dr frusna,
permafrostjordar, innehaller 400 Pg kol. Kolforradet i dessa jordar &r relativt inaktivt
pa grund av syrebrist och allt for laga temperaturer som forsvarar nedbrytningen. En
potentiell risk med dessa jordar &r att kolforeningarna troligen dr timligen
liattnedbrytbara om aeroba och isfria forhallanden skulle rada, vilket kan ge en forstarkt
temperaturrespons. Att majoriteten av jordarna dessutom &r beldgna pa hog latitud eller
hog altitud dér klimatforéandringen troligen kommer att vara som storst gor att dessa
jordar maste undersokas och dvervakas mer dn vad som gors idag (Davidson & Jansens
2006).

Flodet av kol mellan atmosfiren och virldens jordar regleras av flera processer,
vixternas fotosyntes kontra véxternas och de marklevande mikroorganismernas
respiration, utdver dessa faktorer tillkommer bland annat brinder, skadedjur och
avverkning. Under de senaste 30 aren har nettoeffekten av dessa floden resulterat i ett
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nettoupptag av koldioxid fran atmosfiren, utsldppen fran forbrianning av fossila
brinslen ej inrdknade (Denman, m.fl. 2007). En 6kad nedbrytningshastighet pa grund
av klimatforindringen skulle kunna ge en minskad inlagring eller rent av en avgivning
av koldioxid fran virldens jordar, vilket skulle 6ka koncentrationerna av koldioxid i
atmosfiren, vilket i sin tur skulle 6ka klimatforindringen. Ett motsatt scenario med
Okad primér produktion skulle kunna leda till 6kad inlagring av kol i marken, vilket
skulle minska koldioxiden i atmosfiren och pa sa sitt mildra klimatféréndringen.
Eftersom det finns sa stora forrad av kol i marken skulle dven sma fordndring i
nedbrytningen kunna fa en avsevird effekt pa den atmosfériska koncentrationen av
koldioxid.

1.3 Mikroorganismers nedbrytning av organiskt material i mark

Nedbrytningen av organiskt material i marken &r det viktigaste steget i den globala
kolcykeln efter fotosyntesen. Det dr bade bakterier och svampar som bryter ned,
respirerar, det organiska materialet i marken men dven vixternas rotter anvéinder de
ovanjord producerade dmnena for energi och respirerar dirfor koldioxid. Det kan vara
olika grupper av mikroorganismer som bryter ned olika organiska kemiska foreningar
eller 4r mest aktiva vid olika temperaturer. Aven typen och méngden substrat som finns
tillgdngligt dr avgorande for den mikrobiella tillvixten. Generellt sa rader det en
konstant brist pa kolkillor for mikroorganismerna (Paul, Clark 1996).

Det finns olika sitt for mikroorganismerna att ta in nirningsdmnena i cellerna. Med de
dmnen som anvinds i det hidr experimentet sa &r det framst underlittad diffusion som
svamparna anvénder sig av. Bakterierna kommer troligen att anvénda sig av
aktivtransport, vilket innebér att sockret tas upp medan nagot annat, till exempel en
kaliumjon avges (Gottshalk, G. 1979). Vid underléttad diffusion anvinder
mikroorganismen bérarproteiner som binder vid @mnet utanfor cellen och sedan for in
det i cellen. Bérarproteinerna &r vildigt specifika, det kan till exempel nimnas att en
svamp kan ha ett béararprotein for glukos, arabinos och xylos, och ett annat som tar upp
glukos, galaktos, fukos, rhamnos, arabinos och xylos. Overlappningen i
dmnesaffiniteten bidrar till att vissa @mnen som glukos kan tas upp véldigt snabbt.
Underlittad diffusion uppvisar per definition alltid Michaelis-Menten méttnadskinetik,
vilket innebir att upptagshastigheten &dr koncentrationsberoende, 6kningen av
upptagshastighetens minskar med hogre koncentrationer av @mnet for att asymptotiskt
ndrma sig maximal upptagshastighet. Bérarproteinerna kan bara ta in ett &mne at
gangen och om koncentrationen utanfor cellen hojs sa far molekylerna snillt vinta pa
att det blir ett birarprotein ledigt (Garraway, Evans 1984).

pH kan spela en stor roll for mikroorganismernas upptag av dmnen. Fettsyror med
korta kolkedjor ger bittre tillvéixt vid hogt pH &n vid ldgre pH. Palmsyran som anvénds
i detta experiment uppvisar dock ingen storre skillnad i kvalitet beroende pa pH
(Garraway, Evans 1984).

De dmnen som tillsétts forekommer naturligt men aldrig i de koncentrationer som
forekommer i experimentet. I naturliga system forekommer &mnena i form av
polymerer. Genom hydrolys frigdrs kontinuerligt monomererna, ett kontinuerligt
upptag av cellerna gor att koncentrationerna normalt halls pa en mycket 1ag niva. Vid
plotslig hog forekomst av monomererna kan mikroorganismerna dérfor behdva skapa
sig nya enzymer for att kunna tillgodogora sig de tillsatta &mnena. Exempelvis kan



ndmnas att E. coli som tidigare har vuxit pa glukos maste skapa tre nya enzymer innan
bakterien kan borja vixa pa laktos (Gottschalk, 1979).

1.4 Temperaturrespons vid nedbrytning av organiskt material

Det rader idag stor osidkerhet och variation bland de olika modellerna for att beskriva
temperaturresponsen vid nedbrytning av markkol. Detta kan bero pa att de komplexa
samband som styr nedbrytningen &r svara att inkludera i en matematisk modell.
Nedbrytning av forna i L-lagret, det Gversta lagret i en markprofil dér fornan tydligt gar
att identifiera, @r vélundersokt och forklaringsmodellerna baseras pa dokumenterade
samband mellan temperatur, vattenhalt, kol-kvive-kvoten och ligninhalt (Davidson &
Jansens 2006). Nir det géller nedbrytningen av organiskt material lingre ner i marken
ar sambanden mer osikra. Tva av de forklaringsmodeller som anvinds flitigast idag
skapades i slutet av 1800-talet av Arrhenius och van 't Hoff.

Den generellt accepterade uppfattningen &r att Qjo-responsen for nedbrytande bor vara
cirka 2, vilket betyder att nedbrytningen gar dubbelt sa fort nir temperatur 6kar med 10
grader (Denman, m.fl. 2007; Davidson & Janssens, 2006). Van ’t Hoffs klassiska
experiment indikerade ett Q;o-vdrde pa 2-3 vid rumstemperatur (Davidson & Janssens,
2006). Hanson m.fl. (2003) fick fram ett Q,(-virde pa 2,5 for avgivningen av koldioxid
i ett ekbestand. I tempererade skogsjordar har Boone m.fl. (1998) funnit Q,o-virden pa
4,6 for rétternas respiration och 2,5 for mikroorganismernas. Epron m.fl. (1999)
rapporterat virden mellan 2,3 och 3,9. Baath och Wallander (2003) delade upp
tallplantor, mykorrhiza och marklevande mikroorganismer och rapporterade Q;o-vérde
omkring 2,3 for alla delar av markrespirationen. Q;,-vérdet kan variera, Davidson m.fl.
(2005) redovisar virden pa 3,5 och 2,5 for var respektive host. Fang m.fl. (2005)
resultat indikerar att det inte dr nagon skillnad i temperaturresponsen pa nedbrytningen
mellan stabilt och labilt organisktmaterial. Knorr m.fl. (2005) fick i motsats till Fang
m.fl. (2005) resultat som tyder pa att labila, ldttnedbrytbara, pooler reagerar med dkad
nedbrytning pa en temperaturokning, men de mer stabila, svarnedbrytbara, poolernas
temperaturrespons var dnnu kraftigare positiv. Ett vanligt resultat vid
markviarmningsexperiment i filt dr en kraftig initial 6kning av koldioxidavgivningen
vilket indikerar en 6kad nedbrytning. Denna 6kning brukar dock avta och forsvinna
efter nagra ar, detta kan tolkas som om det endast dr den labila poolen reagerar pa
temperaturfkningen, mojligtvis kan nedbrytningen av de stabila poolerna 6ka men inte
tillrdckligt mycket for att synas i all naturligt forekommande variationer (Davidson &
Jansens, 2006). I en artikel fran 1999 anvinder Liski m.fl. information om
primérproduktionen och méngden organiskt material i marken for att na fram till
slutsatsen att ju dldre materialet &dr ju mindre temperaturkénsligt blir nedbrytningen.
Giardina och Ryan anfor i en artikel fran 2000 att nedbrytningen i skogsjordar inte styrs
av temperaturen och att en 6kad temperatur inte skulle stimulera nedbrytningen av det
organiska materialet i marken. Giardina och Ryan menar vidare att
nedbrytningshastigheten néstan dr konstant i 30 ar for att sedan bli extremt langsam
eller helt stanna av, trots att cirka 40 % av det ursprungliga materialet fanns kvar i
marken. Giardina och Ryans resultat kritiseras dock av flera olika forskare, bland annat
Davidson m.fl. (2000).

Arrheniusfunktionen anvénder aktiveringsenergi, E, for alla reaktioner. Funktionen ser
ut som f6ljande:

k — a(Ea/RT) (1 )



k dr reaktionshastighetskonstanten, a teoretisk reaktionshastighet utan
aktiveringsenergi, R dr den allménna gaskonstanten och T &r temperaturen i Kelvin.
Aktiveringsenergin dr den energin som krévs fOr att initiera iven exogena reaktioner,
den mingd energin som behover tillséttas varierar beroende pa reaktantens kemiska
uppbyggnad, mindre reaktiva och mer stabila &mnen har hogre aktiveringsenergi och far
ocksa en kraftigare temperaturrespons. Glukos far enligt Arrheniusfunktionen ett
Qio_vérde pa 1,5 medan Tannin far 2,5. Glukos &r tdmligen reaktivt och har en
aktiveringsenergi pa 30 kJ mol"' medan tannin har 70 kJ mol'. Aven om de mer
svarnedbrytbara dmnena har hogre Qio-vérde blir det svart att upptécka dessa i
experiment med tillsatser eftersom de labila mnena reagerar mycket mer, men i marken
finns det sa pass mycket mera svarnedbrytbara dmnen &n det finns labila sa dven om
temperaturresponsen for de svarnedbrytbara amnena doljs sa kan det under lingre
tidsperioder ha stor inverkan pa kolbalansen. Ett sitt att komma runt problemet att
svarnedbrytbara damnens Qjo-vérden doljs &r att anvinda sig av flera olika kolpooler
istédllet for bara en markkolpool. Arrheniusfunktionen fungerar bra nér koncentrationen
av reaktanten dr hog vid enzymernas aktiva siten, detta dr dock sillan fallet i naturen,
vilket ger laga Qio-virden. Dérfor kan Arrheniusfunktionen med fordel kombineras
med Michaelis-Menten kinetik. Michaelis-Menten kinetik tar med
substratkoncentrationen i berikningen av reaktionshastigheten. Det finns dock fall da
inte ens Arrheniusfunktionen kombinerad med Michaelis-Mentenkinetik ger en adekvat
beskrivning av reaktionen (Davidson & Jansens, 2006).

Ett annat argument som talar for att nedbrytningen dr mer beroende av temperaturen dn
primérproduktionen dr en gradient med 6kande markkolspooler med sjunkande
temperatur, detta visar sig nidr markkolsméngden studeras lings en nord-sydgradient.
Jordar i kallare klimat hade mer markkol 4n jordar i varmare klimat (Kirschbaum 2000).

1.4.1 Problem associerade med temperaturrespons

Temperaturresponsen é&r inte konstant for respiratoriska enzymer vid olika
temperaturer. Tjockleken pa vattenfilmerna i marken styr diffusionen av néiringsamnen
och syre, bada krévs. Sdsongsvariationer i porvatteninnehallet blandas ofta ihop med
temperaturresponsen. Snabba uppblotningar av tidigare torra jordar ger hog respiration
da ndringsamnen blir 16sta. Ringbarkning av trid, klippning och skuggning av gris dr
andra sitt att paverka markrespirationen utan att paverka temperaturen. Vid hogre
temperaturer kan temperaturresponsen bli mindre pa grund av minskad diffusion av
nédringsdmnen, foljaktligen blir den uppmiitta temperaturresponsen kraftigare vid de
lagre temperaturerna (Davidson m.fl. 2006). Forsok att bestamma Q,o-vérdet i
faltforsok innebir flera risker, bland annat att rotternas tillvixt under varen ger hoga
respirationsvirden trots att temperaturen &r lag och pa sa sitt minskar eller 6kar Q-
effekten, beroende pa hur lang tid forsoket gors (Hanson m.fl. 2003). Davidson m.fl.
(2006) menar att uppmiitta Q,o-virden som signifikant dverstiger 2,5 beror pa nagon
oidentifierad process som paverkar substrattillgangen for organismerna.

1.5 Mal och hypotes

I de flesta studier skattas ett Q;o-vérde for nedbrytningen av ett visst dmne, en grupp av
amnen, eller for olika pooler av markkol. Malet med den hér rapporten dr att undersoka
skillnader i temperaturrespons for de olika mikrobiellatillvixtstadierna, se Fig. 1, och
hur temperaturresponsen skiljer sig emellan olika &mnen. De mikrobiella
tillvixtstadierna som studerats dr basrespiration (BS) vilket innebér respirationen innan
nagon tillsats gors, mikroorganismerna respirerar de befintliga &mnena i marken. Den



substratinducerade respirationen (SIR) &r respirationen som uppkommer direkt efter
tillsatsen av substratet. My &r lutningen pa kurvan under exponentiella tillvéixten, vilket
indikerar hur snabbt mikroorganismerna kan tillvixa pa substratet. Laggtiden &r tiden
det tar for mikroorganismerna att na exponentielltillvaxt, my.
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Figur 1. Schematisk figur som illustrerar de olika tillvixtfaserna.

2. Material och metod

For att studera effekten av olika substrat samt betydelsen av olika fysiologisk status hos
mikroorganismer pa dess temperaturrespons anvindes organiskt material fran L-
horisonten i en av de vanligaste skogstyperna i det boreala landskapet som
modellsystem. Materialet inkuberades vid fyra olika temperaturer och avgivningen av
koldioxid miéttes under olika metaboliska stadier.

2.1 Jord

Jordproverna som studeras ir fran en skog dominerad av gran, Picea abies. Den
inhdmtade jorden kommer fran marlagret vilket bestar av framst organiskt material i
olika stadier av nedbrytning, de mesta av fornafallet har forlorat sin struktur och gar
inte att identifiera utan hjalpmedel, det vill sdga har blivit till humus.

Jorden togs ifran en stadsnira skog, Lilljansberget, i Umea i oktober 2006. For att
undvika direkta storningar togs jorden fran en plats cirka 40 meter fran nirmsta stig.
Jorden togs frén en yta pa cirka 2 m’ for att fi s3 homogent material som mojligt.

En grovrensning fran levande och storre vixtmaterial gjordes i skogen. Jorden sallades
och blandades sedan for hand. Under omblandningen togs levande och onedbrutet
material bort. Jorden placerades sedan i kylskap, dér den lag i flera manader. Jorden
frystes ocksa ner i nagra dagar for att sedan tinas innan den anvéndes i experimentet.
Med undertrycksplattor torkades jorden till omkring -25 kPa vilket &r optimalt
vattenhalt for mikrobielltillvixt (Ilstedt m.fl. 2000). Vattenhalten uppgick till 76,5
viktprocent. Jorden torkades i torkskap med en temperatur pa 110 °C under 12 timmar
for att fa fram torrvikten, efter det brindes jorden i 550 °C under 5 timmar for att fa
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fram halten oorganiskt material. Halten oorganiskt material var 15 torrviktsprocent och
halten organiskt material var 85 torrviktsprocent.

2.2 Tillsatser

Jord motsvarande 1 gram organiskt material méttes upp i varje burk, vilket med den
jorden som anvéndes motsvarar 4,977 gram blot jord. Kolsubstraten blandades med
(NH4),SO, och KH,PO, i sadana koncentrationer att en kol-kvive-fosforkvot pa
1:12,6:181,5 erholls, detta for att mikroorganismerna inte skulle vara begrinsade av
mineralndringsédmnen i sin tillvixt. Samtliga kolféreningar tillsattes i sadan méngd att
kolinnehallet motsvarande 0,25 gram glukos.

Tabell 1. Kolsubstraten som tillsattes.

Tillsats Kemisk formel
Glukos CeH1206
Fukos CeH1206
Galaktos CeH1206
Rhamnos CeH1205"H20
Xylos CsH100s
Arabinos CsH100s
Maltos C12H22011*H0
Lactos C12H22041
Sukros C12H22041

Vanillinsyra CgHgO4
Palmsyra C16H320>

Glukos, fukos, galaktos och rhamnos &r alla sockerarter med 6 kol vilket innebir att de
innehéller 6 kolatomer per molekyl. Xylos och arabinos dr sockerarter med 5 kol,
maltos, laktos och sukros bestar av 2 enkla kolforeningar vilket gor att de innehaller 12
kolatomer per molekyl. Vaniljsyra &r en 8 kolsbensensyra vilket innebér att den har en
bensenring i sig. Palmsyra dr en fettsyra som innehaller 16 kolatomer. Samtliga
foreningar ingar som vanliga bestandsdelar i olika biopolymerer som bygger upp
vixtmaterial. Som ett resultat av den kontinuerliga nedbrytningen av biopolymererna
med hjilp av exoenzymer forekommer monomerer som t.ex. glukos, galaktos, arabinos
och xylos i vildigt laga koncentrationer i marken (Paul, Clark 1996).
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2.3 Respicond

Under forsoket anvindes en respirometer, (RESPICOND, A. Nordgren Innovations
AB, Djikneboda). Jordproverna ligger i enskilda burkar och varje burk har en mindre
burk med KOH-I6sning inuti. KOH-16sningen var 0,6 molar. Respirometern méter
avgivningen av koldioxid varje timme genom att koldioxiden som avges fangas av en
KOH-16sning, vilket resulterar i minskad konduktans i 16sningen, konduktansen méts
med tva elektroder. Maskinen &dr kopplad till en dator i vilken virdena registreras.
Temperaturerna som anvindes i det hir forsoket var, 4, 9, 14 och 19 °C. Burkarna star
i ett vattenbad som haller den 6nskade temperaturen.

2.4 Databearbetning

Data fran maskinen maste i vissa fall bearbetas for att kunna anvindas, det kan rora sig
om mindre storningar sdsom variationer i elndtet eller glapp i nagon kontakt. Vid uttag
av basrespirationen togs medelvirdet och standardavvikelsen ut och virden som skiljde
sig mer, negativt eller positivt, dn standardavvikelsen fran medelvérdet togs bort.
Basrespirationen &r berdknat som medelvirdet for avgivningen varje timme under 40
timmar innan substrattillsatsen, vilket innebér att det 4r den naturliga nedbrytningen av
det organiska materialet som syns.

Kraftigt negativa eller positiva virden togs ocksa bort manuellt, bland annat efter
tillsatserna sa tog det nagra timmar innan virdena stabiliserades. Den
substratinducerade respirationen togs ut som medelvirdet for timavgivningen sa snart
virdena stabiliserats efter tillsatserna. Antalet timmar varierade, fran cirka 10 timmar
vid 4 °C och 5 timmar vid 19 °C. Nér den substratinducerade respirationen togs ut sa
var det nagra replikat som gav lidgre virden dn basrespirationen vilket borde vara
omgjligt om inte dmnen tillfors i sadana koncentrationer att de blir toxiska for
organismerna.

My definieras som lutningen pa den exponentiella tillvixtfasen. For att ta ut my
logaritmerades timavgivningsvirdena med basen for den naturliga logaritmen e, och
lutningen pa den brantaste linjara delen togs ut. My visar hur snabbt mikroorganismerna
kan tillvixa pa varje &mne. Aven vid uttag av detta virde varierade antalet timmar som
anvindes, forsok att undvika for korta omradet ddr lutningen paverkas av storningar
gjordes. I palmsyran uppkom aldrig nagon exponentiell tillvéixt, dock en linjir.
Lutningen pa den linjdra kurvan anvéndes istillet. Aven vid uttag av my fanns det nagra
replikat som avvek och dérfor togs bort, 3 av 176.

Virdet for den substratinducerade respirationen och my anvinds for att rikna ut
laggtiden enligt formeln:

laggtid = (SIR + k) / my 2)

Dir SIR &r substratinducerad respiration, k &dr konstanten i rita linjens ekvation och my
ar lutningen pa den rita linjen. Den substratinducerade respirationen blev ibland negativ
eller orimligt hog vilket gjorde att medelvirdet for det enskilda dmnet och temperaturen
anvindes istillet. Denna metod anvindes i 14 av 176 replikat. For arabinos 9° Celsius
var det endast ett replikat av 4 som gick att anvinda for att ta fram laggtid.

Nir virdet for respektive mikrobiella tillviixtfas faststillts for samtliga 4 temperaturer
bestimdes en modell for att beskriva temperaturresponsen, trendlinjenfunktionen i
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Excel anvindes. R*-virdet anvindes for att se vilken funktion som gav bist anpassning
till punkterna.

Qio-virdena togs ut med formeln:
Quo=e""° 3)

e dr den naturliga logaritmen, 2,7183,  exponenten i formeln f6r den exponentiella
kurvan som beskriver temperaturresponsen och 10 representerar temperaturskillnaden
pa 10 grader. For att fa fram standardavvikelsen pa exponenten B anvindes
kurvpassning. Med standardavvikelsen pa  kunde sedan standardavvikelsen for Qi
riknas ut genom foljande formel:

Standardavvikelse (Qy0) = 10 * ¢’ * standardavvikelsen B4

Qio-berikningarna gjordes i SPSS. Da Qo kriver en exponentiell kurva for att kunna
tas fram gjordes modellen for den substratinducerade respirationen om fran linjér till
exponentiell.

3. Resultat

Det Respiconden ger som utdata r inte tillvixten utan koldioxidavgivningen,
mikroorganismerna anvénder en hel del av kolet fran tillsatserna for att bygga upp sina
egna celler vilket inte syns i mittningarna.

Respiconden returnerar data i mg COy/h, ur dessa data ritades grafer vilka 1ag till grund
for virdena for de olika fysiologiska stadierna i de mikrobiella samhillena. Hacket i
data vid tid O pa alla grafer &r nér tillsatsen av substrat gjordes. Basrespirationen
fortsétter lingre bak i tiden 4n vad som visas i graferna men ligger stabilt. Vissa av
experimenten uppvisar minskad noggrannhet efter att toppen ar nadd eller strax efter,
detta forklaras av att KOH-16sningen hade blivit méttad. Skalorna pa x- och y-axlarna
ir olika for de olika temperaturerna. En del av KOH-16sningen spilldes ut i replikatet
4.1 vilket kan forklara varfor den skiljer sig fran de andra. Vid 9 grader har tiden tills
tillvixten kommer igang minskat och organismsamhillet respirerar hogre. Vid 19°
Celsius respirerar organismerna betydligt mycket hogre &@n vid de lidgre temperaturerna.
Replikat 19.1 ligger dock pa samma nivaer som de tva hogre i 14° Celsius.
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-50 -17 17 50
Tid, timmar fran tillsats

—Glu191 — -Glu19.2 - - - -Glu19.3

Glu 19.4

Figur 2. Exempel pa radata for glukos, vid (a) 4, (b) 9, (c) 14 och (d) 19 grader Celsius. Varje
temperatur har 4 replikat. (a) Vid 4 grader Celsius 4r respirationen lagst och tar ldngst tid att nd my. I
replikat 4.1 har en del KOH-16sning spillts ut vilket ger ett avvikande utseende. (b) Vid 9 grader har
respirationen okat jamfort med 4 grader Celsius. Bulorna som syns i (c) och (d), vid 6vergangen fran
BS till SIR idr orsakad av stérningar vid tillsatsen av glukosen.

3.1 Basrespiration

Basrespirationen uppvisar ett svagt exponentiellt samband mellan temperatur och CO»-
avgivning fran jorden.

0,09 0,0878x 2
yss = 0,0107e " R" =0,998

< 0,06 1

N

o

o

()}

€ 0,08 §’//__i,,.,.’/

0 T T T

0 5 10 15 20
Temperatur, grader Celsius

Figur 3. Basrespirationen vid 4, 9, 15 och 19 grader Celsius. Virdena &r baserade pa medelvirdena for

cirka 40 replikat per temperatur. Okningen #r exponentiell fran cirka 0,015 mg COy/h till 0,058 mg
COy/h.
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3.2 Substratinducerad respiration

Den substratinducerade respirationen, SIR, uppvisar ett linjirt samband, r,-virdet var
nagot ldgre vid anvindning av exponentiell funktion. Alla grafer forutom palmsyra har
samma vérden pa x- och y-axlarna.

Proverna med socker bestaende av sex kol (a) responderar liknande pa
temperaturokningen. Fukos, glukos och galaktos #r ocksa bland de hogst respirerande
proverna. Sockerarterna med 12 kol atomer per molekyl (c) uppvisar ett liknande
samband, lutningen och respirationen &r nagot ldgre dn for sockerarterna med 6 kol
men liknande arabinos och xylos. Laktos har ldgst respiration och sukros har hogst.
Proverna med xylos och arabinos har ett liknande samband. Vid 9° Celsius har arabinos
tre negativa virden och ett som foljer trendlinjen. Med xylos som tillsats respirerar
mikroorganismerna pa samma nivaer som med tillsatts av sockerarterna med 6 kol.
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N
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Figur 4. Temperaturresponsen for substratinducerad respiration (SIR) for glukos, fukos, galaktos (a),
arabinos och xylos (b) och laktos, maltos, sukros (c). Varje dmne har fyra replikat vid varje
temperatur. Temperaturerna ér 4, 9, 14 och 19 grader Celsius.

Rhamnos och vaniljsyra har liknande temperaturrespons trots olika kemisk
uppbyggnad. De &r ocksa de @mnena med ldgst respiration forutom palmsyran. For
bade rhamnos och vaniljsyra finns det negativa virden vid 4° Celsius, rhamnos har dven
ett negativt virde vid 9° Celsius. Palmsyran har den ldgsta substratinducerade
respirationen, med betydligt storre relativ spridning.
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Figur 5. Temperaturresponsen for substratinducerad respiration for vaniljsyra och rhamnos (a) och
palmsyra (b). Varje dmne har fyra replikat vid varje temperatur. Temperaturerna 4r 4, 9, 14 och 19

grader Celsius.

3.3 Laggtid

Laggtiderna responderar exponentiellt pa temperaturen. Fukos och galaktos har vildigt

liknande laggtid. Laggtiden

for xylos och arabinos &r viéldigt lika varandra. Maltos,

laktos och sukros har de ldgsta laggtiderna av alla dmnen, dven om glukos, fukos och
galaktos ocksa har korta laggtider vid dem hogre temperaturerna.
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Figur 6. Laggtiden som en funktion av temperturen for glukos, fuktos, galaktos (a), xylos och arabinos
(b) och laktos, maltos och sucros (c). Varje amne har 4 replikat vid varje temperatur. Temperaturerna
som anvindes var 4, 9, 14 och 19 grader Celsius. Tillsatserna av laktos, maltos och sukros (c) gav
kortast laggtid medan xylos och arabinos hade de ldngsta laggtiderna av de tre &mnesgrupperna.

Laggtiderna for rhamnos, vaniljsyra och palmsyra &r betydligt mycket ldngre &n de
andra dmnena vilket innebdr att skalan pa y-axeln har @ndrats. Aven for laggtiden
reagerar rhamnos och vaniljsyra liknande trots sina skillnader i kemiska
sammansittning. Laggtiden for palmsyra berdknades pa ett my som inte var baserat pa
en logaritmerad kurva. Rhamnos har en vildigt skarp lutning mellan 4 och 9 grader
Celsius men flackar sedan av en aning.

18



® N Yvan = 315;579_0'1158)( R? = 0,9382
% Yrna = 304,101 B2 = 0,8646
= 200 =
S
£
<
9 100 4
0 . . .
0 5 10 15 20
Temperatur, grader Celsius
— Van A Rham Expon. (Van) — — Expon. (Rham)
b 1200
’ ypal = 751 ,859_0'0632X R2 =0,3975
= 800
o
=)
()]
%400 4
0 . . .
0 5 10 15 20

Temperatur, grader Celsius

- Pal —Expon. (Pal)

Figur 7. Laggtid som en funktion av temperatur for vaniljsyra och rhamnos (a) och palmsyra (b). Varje
amne har 4 replikat vid varje temperatur. Temperaturerna som anvindes var 4, 9, 14 och 19 grader
Celsius. Palmsyran har stérningar vid 19 grader som minskar lutningen pa kurvan.

3.4 Exponentiell tillvaxt

Aven my har ett exponentiellt samband med temperaturen. Glukos, galaktos och fukos
ger alla liknande resultat. Xylos och arabinos har @ven de en respons liknande glukos,
fukos och galaktos. Maltos, laktos och sukros reagerar liknande pa
temperaturfordandringen.
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Figur 8. Exponentiell tillvixt (my) som en funktion av temperatur for glukos, fuktos och galaktos (a),
xylos och arabinos (b) och maltos, laktos och sucros (c). Varje dmne har 4 replikat vid varje
temperatur. Temperaturerna var 4, 9, 14, och 19 grader Celsius.

Rhamnos har en nagot svagare lutning, temperaturrespons, n vaniljsyra. Responsen for
palmsyra skiljer sig kraftigt fran 6vriga @mnen. Tendenser till ett exponentiellt samband
gar att urskilja om data for 14° Celsius inte skulle inkluderas. Lutningen dr dock
baserad pa en kurva baserad pa ologaritmerade virden till skillnad fran de andra
dmnena.
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Figur 9. Exponentiell tillvixt (my) som en funktion av temperaturen for vaniljsyra och rhamnos (a)
och palmsyra (b). Varje 4mne har 4 replikat vid varje temperatur. Temperaturerna var 4, 9, 14, och 19
grader Celsius.

3.5 Temperaturesponser, Qq, for olika tillvaxtfaser samt olika kolkéallor

Qo-vérdena dr olika for de olika tillvixtfaserna (Fig. 10). Temperaturresponsen (Q;o)
for basrespirationen var 2,4 och standardavvikelse var 0,068 och visas som ett streck i
alla grafer. Skalan dr den samma pa alla grafer. Glukos, fukos och galaktos har alla
hogst Qyo vid den substratinducerade respirationen. Detsamma géller for palmsyra dven
om det dr en mindre skillnad. For xylos, arabinos, maltos, laktos, sukros, rhamnos och
vaniljsyra var Qo som hogst vid laggtiden. Eftersom palmsyran aldrig nadde
exponentiell tillviaxt sd har inget Q,o-virde for my tagits fram for det damnet dock for
laggtiden som &r baserad pa tiden till den linjéra tillvixten borjade. Manga dmnen hade
sina ldgsta Qo-vérden for my. Standardavvikelserna dr ocksa ligre for my &n for de
andra tillvixtstadierna.
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Figur 10. Qo for SIR och alla amnen (a) och Q for laggtiden och alla amnen (b) och Q,, for my och
alla amnen utom palmsyra eftersom det aldrig blev exponentiell tillvixt. Strecket som loper genom
alla graferna vid 2,4 visar basrespirationen.

4. Diskussion

Temperaturresponsen skiljer sig bade mellan de olika &@mnena och mellan de olika
fysiologiska tillvixtfaserna hos mikroorganismerna. En skillnad mellan resultatet fran
det hir forsoket och manga faltforsok dr att vattenhalten, nidringsmingden och
koltillsatserna var optimerade for mikrobiell tillviixt, vilket gor att effekten av
temperatur framtrader klarare. I filt dr det sillan endast temperaturen som varierar utan
dven vattenhalt och tillforsel av bade niringsémnen och kolsubstrat. Triddens rotter
respirerar och den respirationen styrs av tidpunkt pa vixtsisongen, triadets fysiologiska
status och hur mycket kol som bundits in vid fotosyntesen. Variationen i Qjo-vérdet
som Davidson m.fl. (2006) redovisar for var respektive host kanske kan forklaras till
viss del av att mikroorganismsamhillena i marken befinner sig i olika stadier i tillvixten
men dven tridens tillvixt.

(Kirschbaum 2000) viljer att se fordndringar i markkolsméngden ldngs en syd-
nordgradient som en indikator pa temperaturresponsen. Detta kan dock anses som
tvivelaktigt eftersom flera andra faktorer ocksa foréndras lings en syd-nordgradient.
Det dr inte bara temperaturen som foréndras, i norr &dr det vanligare med barrtrid
istdllet for 1ovtrad vilket ger en annan kvalitet pa materialet. Forandringar i pH &r ocksa
att vinta, dven vattenmangden varierar, i norr ir jordarna yngre pa grund av istiden
vilket kan paverka miangden kol bundet till mineralytor, det torrare klimatet i syd ger en
Okad risk for briander vilket snabbt kan paverka kolméngden i marken.

4.1 Variationer i temperaturrespons mellan &mnen
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Det finns skillnader i resultatet som indikerar att de olika &mnena som anvéndes har
olika temperaturrespons, signifikansnivan &r dock inte sa stor. Den hoga
substratkoncentrationen borde enligt (Davidson m.fl. 2005) leda till att
Arrheniusfunktionens samband, med kraftigare temperaturrespons for de mer stabila
amnena, upptrider. Nagot sadant samband &dr dock svart att utldsa ur resultatet,
basrespirationen och de mer stabila imnena uppvisar istéllet en svagare
temperaturrespons. Resultaten indikerar snarare det som (Fang m.fl. 2005), (Liski
1999) och (Giardina, Ryan 2000) argumenterar for, temperaturresponsen for de mer
stabila &mnena 4r svagare &n eller jimforbar med den for de mer labila @menna. Det &r
dock osikert att jimfora palmsyran och vaniljsyrans respons med de mer stabila
dmnena i marken, dven om vaniljsyra tidigare har anvénts som modellsubstans for
lignin.

4.2 Variationer i temperaturrespons mellan tillviaxtfas

Att temperaturresponsen skiljer sig at for de olika tillvéixtfaserna dr hogst
anmérkningsvirt, da mikroorganismerna i marken sillan har tillrackligt med substrat for
att kunna vixa hela vigen till my. Det &r snarare troligt att SIR och BS ir de
mikrobiella fysiologiska faserna som &r vanligast. Att temperaturresponsen for SIR blev
linjir medan den for alla andra var exponentiell var ocksa ovéntat, men @nda inte
otroligt. Idag anvinds oftast exponentiella samband for att beskriva
temperaturresponsen (Davidson m.fl. 2005), (Fang m.fl. 2005) vilket kan vara
inkorrekt om det visar sig att resultaten for SIR &r korrekta. Fler studier och statistiska
tester bor genomforas for att undersdoka om detta &r en avvikelse eller riktigt. De olika
tillvixtstadierna innefattar olika processer bland annat, upptag av nirningsdmnen,
katabolism, anabolism, avgivning av exoenzymer, det vore osannolikt att alla dessa
olika processer skulle reagera likadant pa en temperaturforandring. Med den
exponentiella ekvationen som anvindes for att berdkna Qo sa dr Qo konstant over alla
temperaturintervall medan med en linjérfunktion skulle Qo variera beroende pa i vilket
temperaturintervall som undersoktes.

Generellt sa anvinds ett Q,-virde for nedbrytningen, dock indikerar resultaten att de
olika tillviixtstadierna har olika responser. Det borde f6ljaktligen vara olika
temperaturresponser vid olika tidpunkter i nedbrytningen av det organiska materialet i
marken. Resultaten tyder ocksa pa att en del av den variation i temperaturesponser
(Q10) som rapporteras i vetenskaplig litteratur kan komma ifran variation mellan de
olika tillviixtfaserna.

4.3 Oséakerheter

Virdena for laggtiden dr de mest osékra vérdet eftersom det dr beroende av 2 andra
vérden, SIR och my. Detta gor att dven Q;o-vérdena for laggtiden blir osékrare in de
andra virdena. Palmsyran ger vildigt osékra samband vilket kan bero pa att
respirationen var sa pass lag att Respicondens variationer fick genomslag i utdata.

Vid sallningen och preparering av jorden forstordes strukturen och flera aggregat, detta

kan ha gjort att labila &@mnen som tidigare var otillgéingliga for mikroorganismerna blivit
tillgdngliga och kunnat paverka den uppmitta respirationen.
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I marken sker en kontinuerlig om 4n sttvis addering av substrat till mikroorganismerna
pa de positioner de har i marken. Detta gor att det vid en specifik tidpunkt kan vara
flera olika mikroorganismsamhéllen som befinner sig i olika tillvixtstadier.

Temperaturresponsen som uppenbarade sig i det hir experimentet giller endast for de
dmnen och jord som anviindes i det hir experimentet och i det hir experimentet. I
naturen forekommer inte de &mnen som anvéndes i sa hoga koncentrationer som
anvindes, jorden finfordelades vid sallning, blandning och tillsatserna vilket ocksa
paverkar respirationen. Det intressanta att studera ur feedback-
effekterpaklimatforandringssynvinkeln dr hur temperaturresponsen tillsammans med
vattenbalansen, macrofaunan, lerinnehallet och andra faktorer samspelar for att paverka
nedbrytningshastigheten och pa sa sitt dven den globala kolbalansen. Dérfor borde en
parallell studie i filt utforas for att kontrollera hur verklighetsforankrade resultaten ér.
Resultaten kan dock ses som en indikator pa vilka faktorer som paverkar
temperaturresponsen vid nedbrytning av organiskt material, vilket kan bidra till en 6kad
forstaelse av kolets kretslopp och pa sa sitt ge okad sikerhet vid prediktioner angaende
framtidens klimat.

Respiconden returnerar data i avgivet mg CO,/timme, avgivningen av CO, &r endast en
del av nedbrytningen av det organiska materialet. Mikroorganismerna anvinder dven
det organiska materialet till att tillvixa och foroka sig, anabolism, de behdver dock
energi ocksa vilket de far genom att bryta ned det organiska materialet till CO,,
katabolism. Effektiviteten hos mikroorganismerna att bygga nya celler pa substratet kan
skilja sig mycket. En effektivitet pa 40-60 % ir oftast korrekt att anvind vid 16sliga
dmnen, vilket innebér att den totala nedbrytningen &r betydligt mycket hogre dn vad
som syns i graferna (Paul, Clark 1996). Effektiviteten dr avhingig pa hur enkelt
mikroorganismerna kan anvinda substratet till sin egen tillvéixt. En del av skillnaderna
mellan de olika &mnena skulle kunna forklaras av skillnader i mikroorganismernas
effektivitet att tillvixa pa de olika substraten.

Arabinos vid 9° Celsius gav tre negativa SIR-virden medan ett foljde trendlinjen. Att
detta skulle bero enbart pa nagon storning i maskinen verkar osannolikt, méjligen kan
de mikrobiella samhillena ha blivit sa pass storda att respirationen sjunkit kraftigt och
att det tillsammans med maskinens osékerhet lett till negativa virden.

5. Slutsats

Temperaturresponsen skiljer sig mellan olika substrat och kvalitén pa substratet bor tas
med i berdkningar av temperaturresponsen.

Variationen i Qo for de olika fysiologiska faserna indikerar att det troligtvis behovs
flera Q;o-vérden for nedbrytning av organiskt material, inte bara med hénsyn till
substratkvalitet utan dven till tid och koncentration av substratet. Detta eftersom
mikroorganismerna befinner sig i olika tillviixtfaser.
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