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Sammanfattning: Under de senaste 30 åren har en ny metod för att få information om tidigare ekosystem utveck-

lats, nämligen att analysera gammalt (“ancient”) DNA (aDNA). Denna forskningsgren är fortfarande ung men har 

redan hittat många områden inom vilka den kan tillämpas. Inom paleoekologin finns det två huvudsakliga ändamål 

med aDNA-analyser; att kartlägga en arts hela genom, samt att bestämma antal taxa och vilka taxa som finns beva-

rade som aDNA i prover från olika typer av sediment. Beroende på ändamålet, skiljer sig analysmetoderna något. 

Genom att analysera växters aDNA i sjösediment har det gjorts nya upptäckter om vilka växtarter som fanns, till 

exempel under den kallaste delen av den senaste istiden (LGM) i norra Europa. Genom att analysera fyra artiklar 

som behandlar studier av aDNA hämtat från sjösediment, har jag sett närmare på hur studier av aDNA har bidragit 

till förståelsen för vegetationsutvecklingen  i Nordeuropa. Generellt i de fyra studierna kan aDNA-analyser inte 

identifiera lika många taxa som pollenanalys kan, men i stället är metoden bättre på att identifiera arter snarare än 

bara släkten och familjer (högre taxonomisk upplösning). Dessutom kan aDNA-analys generellt identifiera fler taxa 

än makrofossilanalys. Dessa förhållanden är dock beroende av tafonomiska processer. Studier av aDNA har gett oss 

nya insikter om vilka växter som fanns i Nordeuropa under LGM, den senglaciala perioden och efter den senaste 

istiden (Weichsel). Med aDNA-analys har det identifierats nya taxa inom följande växtgrupper: vattenväxter, 

mossor, träd och buskar samt alger. Dessa nya upptäckter har visat att deglaciationen och klimatet i de områden 

som fungerade som nordliga växtrefugier under LGM var mer komplex än man tidigare trott och att ytterligare 

studier krävs för att få en djupare förståelse av hur vegetationen förändrades i Nordeuropa under och efter Weichsel

-istiden.  
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Abstract: During the last 30 years a new method for obtaining information about past ecosystems has been devel-

oped, namely to analyse old (“ancient”) DNA (aDNA). This research field is still young but has already found 

many areas within which it can be applied. In palaeoecology, there are two main purposes with aDNA analyses; to 

map the entire genome of a species, and to determine the number of taxa, and which taxa, that are preserved as 

aDNA in samples from different types of sediments. Depending on the purpose of the analysis, the analytical meth-

ods differ slightly. By analysing plant aDNA in lake sediments there have been new discoveries about which plant 

species were present, for example, during the coldest part of the last glacial period (LGM) in Northern Europe. By 

analyzing four articles dealing with studies of aDNA which was gathered from lacustrine sediments, I have taken a 

closer look at how studies of aDNA have contributed to the understanding of the vegetation development in North-

ern Europe. Generally in the four studies, aDNA analysis cannot identify as many taxa as pollen analysis can do, 

but instead the method is better at identifying species rather than just genera or families (higher taxonomic resolu-

tion). In addition, aDNA analysis can overall identify more taxa than macrofossil analysis. These conditions are, 

however, dependent on taphonomic processes. Studies of aDNA have provided us with new insights into which 

plants were present in Northern Europe during the LGM, the late-glacial period and after the last glacial period (the 

Weichselian). With aDNA analysis, the following plant groups have been identified: water plants, mosses, trees and 

bushes, and algae. These new discoveries have shown that the deglaciation and the climate in northern refugia was 

more complex than previously believed and that further studies are required to reach a deeper understanding of how 

the vegetation changed in Northern Europe during and after the Weichselian glacial.   
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1  Introduktion 
Ett av de naturliga fenomen som reglerar utbredningen 
och sammansättningen av vegetationen på mellan- och 
höga latituder är förekomsten av inlandsisar, eftersom 
tillväxten och reträtten av dessa under istider och mel-
lanistider påverkar vilka arter som kan överleva där 
(Abbott & Brochmann 2003). Den vegetationsutveckl-
ing som sker efter en isavsmältning är även beroende 
på de storskaliga och gradvisa klimatförändringar som 
ligger bakom de kvartära istidscyklerna.  

Undersökningar av bland annat pollen i sediment-
lagerföljder har under lång tid använts för att under-
söka hur vegetationen har förändrats i samband med 
isens rörelser (Popescu et al. 2021). Problemet med 
analyser av pollen är den låga taxonomiska precision-
en då det ibland är svårt att artbestämma pollen. Iden-
tifikation kan därför ibland bara göras till släkte eller 
familj (Mander & Punyasena 2014). Växtmakrofossil-
analys, d.v.s. analys av makroskopiska växtrester 
såsom blad och fröer, är den andra metoden som trad-
itionellt har använts i vegetationshistoriska studier. 
Denna metod har en generellt högre taxonomisk pre-
cision men är i stället begränsad av att makroskopiska 
växtrester har en begränsad spridningsförmåga samt 
att växtrester enklare bryts ner än pollen (Birks 2007). 
För att komplettera den paleoekologiska data som ba-
serats på pollen- och växtmakrofossilanalyser, och för 
att ta fram data med hög taxonomisk precision, har en 
relativt ny metod börjat användas allt mer. Metoden 
som används är analys av gammalt (”ancient”) DNA, 
det vill säga aDNA, som under de senaste 30 åren har 
fått en allt större roll inom forskning, exempelvis arke-
ologi (Vural 2009;  Humphrey et al. 2019;  Vai et al. 
2020), paleoekologi (Willerslev et al. 2014), männi-
skors hälsa och sjukdomar (Adler et al. 2013;  Metcalf 
et al. 2014) samt människans utveckling och paleoge-
netik (Green et al. 2010;  Meyer et al. 2012). aDNA-
analyser används redan som komplement till pollen-
studier för att försöka få en djupare förståelse för hur 
vegetationen förändrats på platser runt om i världen 
(Langeveld et al. 2018;  Clarke et al. 2019;  Popescu et 
al. 2021).  

 

2 Syfte och frågeställningar 
Syftet med denna litteraturstudie är att tydliggöra hur 
aDNA-data från sjösediment har påverkat den tradit-
ionella, på pollen- och växtmakrofossilanalys base-
rade, förståelsen av vegetationsutvecklingen i norra 
Europa, och särskilt i Skandinavien, under senglacial 
tid och holocen. Studien ska bland annat besvara föl-
jande specifika frågeställningar: 

 Skiljer sig antalet taxa dokumenterade genom 
aDNA-analys från antalet taxa representerade 
av pollen och växtmakrofossil i samma lager-
följder? 

 Är vissa arter eller typer av växter lättare att 
identifiera genom aDNA-analys jämfört med 
pollen- och växtmakrofossilanalys? 

 Har analyser av aDNA gett en djupare förstå-
else för vilka växter som överlevde i nordeuro-
peiska refugier under Weichsel-istiden och den 
efterföljande vegetationsutvecklingen i Skandi-
navien?  

3 Bakgrund 
3.1 aDNA 
aDNA definieras som nedbrutet, fragmenterat och ke-
miskt modifierat DNA som extraherats från historiska, 
arkeologiska samt fossila lämningar (Rawlence et al. 
2014). Termen sedaDNA är förkortning för 
”sedimentary DNA” och är aDNA som bevarats i och 
sedan extraherats ur sediment, oavsett typen av sedi-
ment (Edwards 2020). Termen ”environmental DNA” 
(eDNA) blir mer vanligt förekommande inom forsk-
ningsvärlden (Beng & Corlett 2020) och representerar 
det DNA som härstammar från hår, skinn, urin, avfö-
ring, könsceller, eller kvarlevor från organismer som 
är mer eller mindre nedbrutna i vatten, jord eller sedi-
ment (Taberlet et al. 2012;  Thomsen & Willerslev 
2015), det vill säga att denna term inkluderar all DNA 
oavsett ålder. En mer heltäckande term för aDNA som 
fungerar som en paraplyterm för många olika ursprung 
är termen ”PalEnDNA” (Rawlence et al. 2014). Ter-
men är en förkortning för ”palaeoenvironmental 
DNA” vilket innefattar all aDNA som härstammar från 
nedbrutet genetiskt material från paleomiljöprover 
(Rawlence et al. 2014). 
 Beroende på vilken typ av organism som under-
söks analyserar man olika typer av aDNA. När djur 
studeras används vanligen aDNA från mitokondrier 
(mtDNA), och när växter studeras används aDNA från 
kloroplaster (cDNA) (Rawlence et al. 2014). Anled-
ningen till att mtDNA och cDNA studeras är att antalet 
tillgängliga DNA-strängar i organellerna är många fler 
än de som finns i cellkärnan, som i bästa fall endast 
har två DNA-strängar tillgängliga (Rawlence et al. 
2014;  Brown & Barnes 2015). Informationen som går 
att hämta från mtDNA är däremot begränsad (Brown 
& Barnes 2015) exempelvis på grund av att mtDNA är 
uteslutande nedärvt från modern (Hutchison et al. 
1974;  Giles et al. 1980;  Case & Wallace 1981). Data 
från mtDNA kan ej besvara frågor rörande genom-
funktioner eller komplexa populationsförändringar 
som exempelvis migration vilket kräver DNA från 
cellkärnan (Brown & Barnes 2015). 

 

3.2 aDNA-studiers historik 
De första studierna av aDNA publicerades av tre grup-
per runt 1990 där grupperna hade lyckats identifiera 
aDNA från gamla ben (Hagelberg et al. 1989;  Horai et 
al. 1989;  Hänni et al. 1990). Dessa studier öppnade 
upp forskningsfältet för aDNA och möjliga använd-
ningsområden inom bland annat paleoekologi och ar-
keologi då de visade på möjligheten att få mer inform-
ation från arkeologiska platser (Brown & Barnes 
2015). Innan dessa studier publicerades ansågs DNA 
som för instabilt, förutom under särskilda förhållan-
den, för att kunna bevaras en längre period efter att 
organismen dött (Brown & Barnes 2015). Synen på 
aDNA gick från att det var näst intill omöjligt att hitta 
bevarat till att aDNA gick att finna överallt. Detta syn-
sätt, kombinerat med en minskad oro över nukleinsy-
rans instabilitet, fortsatte till dess att en forskargrupp 
påstått sig identifiera DNA-sekvenser från 80 miljoner 
(Ma) gamla benfragment från krita som identifierats 
möjligen tillhöra ett flertal dinosaurier genom både 
geologiska bevis samt genom att studera benfragment-
en i fråga (Woodward et al. 1994).   
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 1995 hölls den tredje internationella aDNA konfe-
rensen i Oxford där problematiken med kontaminering 
inom aDNA-analyser blev ett centralt diskussions-
ämne. Diskussionerna på konferensen resulterade i att 
tidigare publicerade artiklar, exempelvis studien om 80 
Ma gamla benfragment av dinosaurier (Woodward et 
al. 1994), granskades på nytt och utsattes för mer kritik 
angående kontaminering. Att beakta förekomsten av 
DNA som inte hör till den eller de organismer som 
man studerar är viktigt i aDNA-studier då prover en-
kelt kan kontamineras på ett flertal sätt från det att 
provet tas till att analysresultatet är färdigt (Capo et al. 
2021). Efter konferensen påbörjades en process inom 
forskarvärlden med att ta fram kriterier för aDNA-
analyser vars syfte var att minimera risken för konta-
minering (Brown & Barnes 2015). De kriterier som 
sattes för att förbättra forskningen inom aDNA bestod 
av nio autenticitetskriterier (Poinar & Cooper 2000) 
som hade tre syften; 1) att förbättra arbetsprocessen 
för att minimera kontaminering av modernt DNA vid 
extraktion av prover och vid PCR-steget, 2) att kunna 
identifiera när kontaminering skett genom att jämföra 
proverna med en kontrollgrupp samt att repetera ana-
lysen för prover vars resultat är viktiga, och 3) att 
kunna bedöma om den generella bevaringen av provet 
är förenlig med bevaringen av aDNA (Poinar & Coo-
per 2000;  Brown & Barnes 2015). Kriterierna gjorde 
att forskning inom aDNA blev mer tillförlitlig, men 
bevisen för att aDNA i studier som följde dessa krite-
rier inte var kontaminerat av modernt DNA var fortfa-
rande omständliga (Brown & Barnes 2015). Osäker-
heten bakom aDNA-analyserna resulterade i att fors-
kare började uppmana andra att vara mer självkritiska 
mot sina resultat i stället för att följa en checklista 
(Gilbert et al. 2005). Detta var särskilt viktigt vid 
forskning på mänskligt aDNA då det var svårare att 
påvisa att provet var fritt från kontamination än vid 
forskning kring andra typer av aDNA (Gilbert et al. 
2005;  Brown & Barnes 2015).  

 

3.3 Analysmetoder 
3.3.1 PCR 

Polymerace chain reaction (PCR) är en grundläg-
gande metod inom DNA-analyser som används när 
man vill urskilja taxa från varandra baserat på sär-
skilda primära baspar (Ficetola et al. 2015). Efter att 
de särskilda primära basparen hittats skapas genetiska 
mallar av sekvenserna i provet, och därefter tillsätts 
DNA-polymeras för att öka antalet sekvenser i provet 
så att provet kan analyseras. Efter att sekvenserna i 
provet amplifierats är förhållandet mellan de olika 
sekvenserna detsamma i de flesta fall. Undantag kan 
dock förekomma där sällsynta sekvenser får ett under-
skott eller överskott av duplicerade sekvenser (Ficetola 
et al. 2015). Det är vid detta steg i analysen som den 
största risken för förvrängning av data föreligger då 
sällsynta och viktiga sekvenser kan undgå att bli amp-
lifierade (Ficetola et al. 2015). För att minska risken 
för detta repeteras PCR-metoden flera gånger på ett 
flertal olika prover (Edwards 2020). Det är även svårt 
att direkt koppla förekomsten av olika DNA-sekvenser 
i ett prov till den faktiska fördelningen av vegetation-
ens biomassa (Edwards 2020). 

 

 En stor nackdel med analysen är den stora risken 
för kontaminering då det endast krävs en kort sekvens 
av modernt DNA som råkar amplifieras för att PCR-
metoden ska ge ett falskt positivt resultat (Brown & 
Barnes 2015). Provet kan kontamineras vid ett flertal 
tillfällen: vid extrahering från avsättningsmiljön samt 
under det laborativa arbetet då modernt DNA finns 
överallt (Brown & Barnes 2015).  

 
3.3.2 Shotgun sequencing 

Shotgun sequencing (SS) är en metod som möjliggör 
identifiering av taxa från olika organismklasser samti-
digt. Analysen är bred samt medför en mindre risk för 
dataförvrängning vid det laborativa arbetet jämfört 
med ”metabarcoding” (se nedan) då inget genetiskt 
material prioriteras över något annat vid dupliceringen 
av det genetiska materialet (Edwards 2020). Metoden 
baseras på att kopior av fragmenterat DNA styckas 
upp i mindre sekvenser (därutav namnet på metoden) 
som sedan sätts samman genom att en dator analyserar 
en ände av de styckade sekvenserna för att leta efter 
överlappande baspar (Staden 1979;  Anderson 1981).  
 SS medför en stor utmaning vid den biogenetiska 
identifikationen då aDNA-sekvenserna jämförs med 
ett globalt sett inkomplett DNA-arkiv och p.g.a. det 
enorma antalet möjliga matchningar med olika taxa 
(Edwards 2020). Förutsättningarna vid identifikationen 
medför en stor risk att taxa utelämnas och undgår att 
identifieras då DNA-arkivet är inkomplett (Edwards 
2020). En nackdel med metoden är att analysen kan 
resultera i data som visar taxa som omöjligen kunnat 
befinna sig på platsen som provet hämtats från. Detta 
kan ske då en DNA-sekvens som analyseras i provet är 
inkluderad i flera taxas genetiska information. En god 
paleoekologisk och/eller biogeografisk kunskap krävs 
därför för att kunna undvika dessa missvisande resultat 
(Edwards 2020).  
 
3.3.3 Metabarcoding 

Metabarcoding är en analysmetod som gör det möjligt 
att extrahera detaljerad information från exempelvis 
växters DNA. Analysmetoden baseras på att en kort 
DNA-sekvens på ca 10-150 baspar (metabarcode) från 
växters kloroplaster eller cellkärnor analyseras 
(Taberlet et al. 2018). Anledningen till att sekvenserna 
som undersöks inte är längre än omkring 150 baspar är 
att längre sekvenser bryts ner relativt snabbt när de 
extraherats från cellen på grund av hydrolyserande 
enzymer (Coissac et al. 2007). För att kunna sekven-
sera de utvalda sekvenserna och identifiera taxa måste 
sekvenserna först amplifieras genom PCR vilket med-
för risk för kontaminering. Sekvensen bör vara distinkt 
på släkt- eller artnivå för att kunna identifiera intres-
santa taxa, vilket sker genom att jämföra de utvalda 
sekvenserna med en metabarcode-databas för den stu-
derade geografiska regionen (Coissac et al. 2007;  Ta-
berlet et al. 2018).  
 

3.3.4 Next Generation Sequencing (NGS) 

Det finns ett antal problem förknippade med att analy-
sera aDNA genom PCR som inte finns hos NGS 
(Brown & Barnes 2015); 1) För varje sektion av ett 
genom som studeras måste nya PCR-repetitioner ge-



9 

 

nomföras vilket begränsar längden till en gen eller 
mindre per aDNA-prov, 2) en del av aDNA-sekvensen 
som ska undersökas genom PCR måste dessutom vara 
känd genom kartläggning av DNA från moderna ätt-
lingar, 3) PCR-metoden fungerar dåligt med fragmen-
terat DNA som har <100 nukleotider (molekylär bygg-
sten) vilket förkommer hos aDNA (Meyer et al. 2012;  
Brown & Barnes 2015). NGS-metoderna har lyckats 
att kompensera för många av PCR-processens brister. 
Då PCR fortfarande utgör en del av många NGS-
metoder så kvarstår risken för kontaminering av mo-
dernt DNA vilket är svårt att helt undkomma oavsett 
analysmetod (Brown & Barnes 2015).  

 
3.3.4.1 Standard shotgun NGS 
Metoden gör det möjligt att sekvensera miljontals indi-
viduella korta DNA-strängar från ett prov vilket bety-
der att alla DNA-molekyler analyseras (Brown & Bar-
nes 2015). Eftersom analysen ger mycket data är det 
ibland möjligt att återskapa en arts hela genom. Även 
fragmenterat aDNA kan analyseras då metoden utgår 
från att korta sekvenser används. Dessutom kräver 
sekvenseringen ingen tidigare kunskap om en arts ge-
ner eller genom (Brown & Barnes 2015). Detta är möj-
ligt med hjälp av bioinformationstekniker och proces-
sen kan underlättas om sekvensen för genomet redan 
är känd eftersom det då kan agera som en guide/mall 
(Bris et al. 2018). Tekniken baseras på att en dator 
sammanställer bitar av sekvenser som har överlap-
pande baspar vilket resulterar i att en kontinuerlig se-
kvens av en DNA-molekyl kan byggas upp (Brown & 
Barnes 2015;  Bris et al. 2018). Om utdöda taxa analy-
seras kan besläktade arters genom agera som guide 
men ju mer avlägset besläktad guiden är desto svårare 
är det för genomet att sammanställas från fragmenten 
och i vissa fall finns ingen lämplig guide från det mo-
derna DNA-arkivet (Shapiro & Hofreiter 2014).  

 
3.3.4.2 Capture and NGS 
Till skillnad från shotgun NGS där fragmenterat DNA 
sekvenseras slumpmässigt baseras denna metod på att 
fragmenterat DNA av intresse sorteras bort från reste-
rande DNA-fragment för att sedan anrikas genom PCR 
och hybridiseringsmetoder (García-García et al. 2016). 
Det finns ett flertal hybridiseringsmetoder, vilka delas 
in i solida och flytande hybridiseringsmetoder (García-
García et al. 2016). Eftersom metoden använder PCR 
är risken för kontaminering fortfarande ett problem. 
Efter sorteringen och anrikningen analyseras DNA-
fragmenten genom NGS. Beroende på vilken metod 
för hybridisering som använts i samband med NGS så 
kan känsligheten för capture & NGS överstiga PCR 
vilket gör det möjligt att analysera kortare DNA-
sekvenser (Shapiro & Hofreiter 2010).  

 

3.4 Bevaring av aDNA och äldsta beva-
rade aDNA 

3.4.1 Bevaringsförutsättningar för aDNA 

För att sakta ner den hastighet med vilken aDNA bryts 
ner krävs det att provet bevaras under särskilda förhål-
landen. Ideala förhållanden för bevarande av aDNA är 
en miljö som är torr, kall, anoxisk (syrefri), och har ett 
pH nära 7 (neutralt) (Brown & Barnes 2015;  Edwards 
2020). Det finns undantag från dessa ideala förhållan-

den då det exempelvis har varit möjligt att sekvensera 
mtDNA från en 400 tusen år gammal hominid som 
bevarats i grottsystemet Atapuerca i norra Spanien 
(Meyer et al. 2014). Det som utmärker detta grottsy-
stem är att det har en relativt konstant temperatur på 
omkring 10,6 oC samt att det är mycket fuktigt, vilket 
vanligtvis inte bidrar till en god bevaring av aDNA 
(Meyer et al. 2014). 
 Vid bevaringen av aDNA i sediment finns fler fak-
torer att ta hänsyn till jämfört med den terrestra beva-
ringen i exempelvis grottor. En av de faktorer som 
begränsar tolkningen av data från sedaDNA är den 
begränsade kunskapen om tafonomiska processer i 
sjöar, t.ex. bevaring, omlagring och transport (Capo et 
al. 2021). Andra faktorer att ta hänsyn till är hur det 
genetiska materialet har transporterats till sedimentet, 
nedbrytning och adsorption av DNA-molekylen vid 
gränsytan mellan vatten och sediment samt i sediment-
et, eventuell tidig diagenes hos DNA-molekylen vid 
begravning i sedimentet samt hur länge DNA-
molekylen kan bevaras där (Capo et al. 2021).  

 
3.4.2 De äldsta autentiska aDNA-sekvenserna 

Den äldsta autentiska aDNA-sekvensen som hittats 
från växter identifierades i ett fruset sedimentprov med 
en ålder på 2–1,5 miljoner år från permafrosten i nord-
östra Sibirien (Willerslev et al. 2003). aDNA-
sekvenserna i studien har en ålder på 400-300 tusen år 
och kommer från kloroplaster av träd, buskar, gräs och 
blomväxter (Willerslev et al. 2003). Tio år efter publi-
kationen publicerades en ny studie där man hade se-
kvenserat aDNA från en häst som hade en ålder på 
780–560tusen år (Orlando et al. 2013), vilket blev den 
äldsta kända autentiskt sekvenserade aDNA-strängen 
dittills. Rekordet för äldsta sekvenserade aDNA för-
blev oförändrat fram till att en studie om mammut-
DNA publicerades 2021. I studien lyckades forskarna 
sekvensera aDNA från en mammut, från nordöstra 
Sibirien, vars ålder uppskattades till 1,65–1,1 miljoner 
år (Van Der Valk et al. 2021).  

 

3.5 Hur kan aDNA användas? 
aDNA används ofta inom paleoekologin för att studera 
växter men även svampar, bakterier samt vissa dägg-
djur och ibland andra ryggradsdjur. Den paleoekolo-
giska användningen diskuteras vidare i kapitel 5. Utö-
ver paleoekologi kan aDNA-analyser även användas 
inom exempelvis arkeologin (Edwards 2020). Ett jord-
prov, med en ålder på 600–1000 år, taget från en 
fornnordisk gård på Grönland kunde exempelvis fast-
ställa genom aDNA-analyser när gården övergavs och 
började användas igen. Detta kunde beskrivas med 
hjälp av aDNA från nötkreatur, lamm och getter då 
avsaknaden av aDNA från dessa djur tolkas som att 
gården var övergiven (Hebsgaard et al. 2009). Studier 
av aDNA har även använts för att undersöka mumier. 
En ny studie om Egyptens forna farao Tutankhamen 
lyckades kartlägga hans och släktingars genom för att 
bekräfta deras släktskap samt undersöka om Tutank-
hamen hade en kronisk sjukdom (Gad et al. 2021).  
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4 Metoder 
Information om studier som baserats på pollen, växt-
makrofossil och aDNA hämtades primärt från artiklar 
publicerade under de senaste ca 10 åren. Annan in-
formation om vegetationsutvecklingen samt utveckl-
ingen av studier av aDNA hämtades från äldre källor. 
Studien fokuserar primärt på studier som analyserat 
aDNA från sjösediment. Handledaren bidrog initialt 
med ett omfång av artiklar som utgångspunkt för att 
påbörja förståelsen för området. Vid behov, för att 
komplettera dessa artiklar, söktes även andra artiklar 
upp från sidor som exempelvis Web of Science och 
PubMed. För att söka artiklar användes exempelvis 
termer som: ”sedimentary DNA”, ”Scandinavia”, 
”Norway”, ”pollen and aDNA”, ”aDNA analysis 
methods”, ”Holocene” med flera. Om de artiklar som 
lästes hade passande källor studerads även originalkäl-
lan för informationen för att säkerställa att det som 
beskrivits i artikeln stämde överens med originalkäl-
lan. Om det var fallet, användes även originalkällan 
som källa i detta arbete. 
 

5 Resultat 
5.1 Motivering till val av artiklar 
Fyra artiklar presenteras kortfattat nedan i den ordning 
de publicerades (d.v.s. äldsta artikeln först). Artiklarna 
valdes med hänsyn till frågeställningarna och följande 
kriterier: 1) publicerade inom de senaste 10 åren, 2) 
baserade på studier som huvudsakligen utförts inom 
Skandinavien, 3) baserade på studier som utförts inom 
olika delar av Skandinavien samt 4) analysmetoden för 
aDNA varierar i metod och kombination av metoder. 
Artiklarna presenteras först med en kort introduktion 
av undersökningsområdet, geologin samt provtag-
ningsmediet. Därefter presenteras vilka analysmetoder 
som har använts på proverna, exempelvis dateringsme-
tod, makro-/mikrofossilanalys samt vilken analysme-
tod för aDNA. Till sist presenteras en genomgång av 
antal taxa identifierade av pollen, makro-/mikrofossil 
och aDNA samt hur dessa taxa har grupperats. 

 

5.2 Glacial survival of boreal trees in 
northern Scandinavia (Parducci et 
al. 2012b)  

Studien fokuserar på undersökningar av granens och 
tallens migration i Skandinavien baserade på prover av 
träd och sjösediment, där sedimenten analyserades för 

pollen samt aDNA. De prover av Picea abies (gran) 
som användes härstammar från Skandinavien. Det 
fanns två grupper av gran som agerade som referens-
material, en grupp från södra gränsen för granens ut-
bredningsområde och den andra gruppen från nordli-
gare breddgrader som Sibirien, Ryssland samt Québec, 
Kanada. Träd som agerade som sydliga kontroller för 
gran härstammar från Tyskland, Schweiz, Serbien, 
Italien samt Österrike. Frön av Picea glauca (vit gran) 
från Québec, Kanada samt Picea obovata (sibirisk 
gran) från Uralbergen, Ryssland agerade som referens-
material för de nordligare breddgraderna. Alla indivi-
der av Pinus sylvestris (tall) som provtogs härstammar 
från centrala Sverige. Inga träd provtogs på ön Andøya 
i Norge då granarna där planterats inom de senaste 200 
åren. Däremot togs lakustrina prover för att analysera 
aDNA för att undersöka om tall migrerade till området 
tidigt. Detta gjordes då Andøya är en plats som upp-
levde en tidig deglaciation och var ett troligt refugium 
under Late Glacial Maximum (LGM). 
 Sjösediment provtogs från sjön Rundtjørna i land-
skapet Trøndelag samt den sydvästra delen av sjön 
Endletvatn på ön Andøya (Figur 1). Borrkärnorna från 
båda platser analyserades för sedaDNA, makrofossil 
samt pollen. Borrkärnorna daterades med 14C-
metoden; sedimentet från sjöarna Endletvatn och 
Rundtjørna har en maxålder på 26 tusen respektive 
omkring 10 tusen år.  

Analysen av DNA genomfördes både på prov från 
moderna populationer av gran och tall samt från borr-
kärnorna. aDNA analyserades genom att amplifiera 
fragmenterat DNA genom PCR. Fragmenten sekven-
serades och sammanlänkades sedan genom meta-
barcoding. Det är osannolikt att aDNA förflyttats ver-
tikalt i sedimenten genom transport med vatten då sjö-
sedimenten konstant är mättade. Utöver mättnadsgra-
den är även organiskt material fastbundet i sedimentet 
vilket ytterligare förhindrar aDNA från att perkolera 
ner i sedimentlagerföljden. 

Två grupper av granar kunde identifieras; haplotyp 
A och B. Haplotyp A fanns uteslutande i Skandinavien 
med en ökande frekvens i västlig rikning. Haplotyp B 
verkade vara en föregångare till haplotyp A då DNA-
sekvensen var mycket lik DNA-sekvensen hos haplo-
typ Bs systerarter Picea glauca och Picea obovata. För 
att bevisa att haplotyp A var lokalt förekommande 
analyserades sjösediment från Trøndelag och Andøya 
för aDNA. Analysen av sediment, sedaDNA, pollen 
och makrofossil visade även att haplotyp A sannolikt 

Figur 1. (A) Rekonstruktion av de olika stadierna av den 

Skandinaviska inlandsisen mellan 45000 och 9500 år f.n. 

baserad på ett flertal källor. A markerar Andøya, och T 

markerar Trøndelag. (B). Geografisk fördelning av de två 

mitokondriella mh05-haplotyperna A (mörkblå cirklar) och 

B (mörkröda cirklar) hos Picea abies (gran). Storleken på 

cirklarna är proportionell mot storleken på populationen 

(cirklar med vita prickar indikerar populationer med N < 

10). Pilarna visar föreslagna postglaciala förflyttningar av de 

två haplotyperna efter senaste istidsmaximum. Grön färg 

indikerar granens naturliga utbredning. Från Parducci et al. 

(2012a).  
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föregår LGM samt att haplotyp A spreds söderut från 
dessa refugier under och efter deglaciationen. Det 
äldsta aDNA från gran som identifierades från 
Trøndelag har en ålder på 10 300–6500 år före nutid 
(f.n.). I Andøya identifierades aDNA från Pinus sp. i 
sediment som hade en ålder på omkring 22–19,2 tusen 
år f.n. och Picea sp. från sediment med en ålder på 
omkring 17 000 år f.n (Figur 2).  

5.3 Lake Store Finnsjøen – a key for un-
derstanding Lateglacial/early Ho-
locene vegetation and ice sheet dy-
namics in the central Scandes 
Mountains (Paus et al. 2015)  

Studien är gjord i området runt Dovre-sjöarna i den 
norska delen av Skanderna (Figur 3). När området 
studerats tidigare hittades fynd som tolkats som att 
området upplevde en tidig deglaciation under senglaci-
al tid innan den kalla perioden Yngre Dryas (YD), 
vilket möjliggjorde en tidig invandring av vegetation-
en i området (Dahl et al. 1997;  Paus et al. 2006;  Bøe 
et al. 2007;  Goehring et al. 2008;  Paus et al. 2011;  
Paus et al. 2014).  
 Berggrunden i området består av ett flertal geolo-
giska enheter som är del av Röros nappe-formationen 
och bergarterna vid sjön store Finnsjøen består av 
grönskiffer, hornbländeamfibolit samt skiffer. Studien 
fokuserar på borrkärnor med sjösediment som extrahe-
rats från sjön Store Finnsjøen vars data sedan jämför-
des med data från tidigare studier av sjöarna Ristjønna, 
Topptjønna och Flåfattjønna. Store Finnsjøen (1260 
m.ö.h.) är belägen i närheten av och mellan sjöarna 
Ristjønna (1253m.ö.h.) och Topptjønna (1316 m.ö.h.) 
samt 30 km ifrån sjön Flåfattjønna (1110 m.ö.h.).  

Borrkärnan från Store Finnsjøen studerades okulärt 
och provtogs sedan för att analyseras för pollen, aDNA 
samt organisk halt genom glödförlust (LOI, loss on 
ignition). För att bestämma åldern på borrkärnan date-
rades den med hjälp av C14-datering. 

Proverna som togs från borrkärnan för att genom-
föra pollenanalys behandlades med HCl samt KOH 
och centrifugerades sedan i vatten för att rena proverna 
från bland annat karbonater. Efter detta tillsattes 
Lycopodium-tabletter som möjliggjorde det att be-
räkna koncentration och influx hos pollen i proverna. 
Pollen identifierades med hjälp av referensmaterial. 
Pollendata behandlades statistiskt genom PCA och PR 
(palynological terrestrial richness) beräknades. Ana-
lysen av sedaDNA genomfördes med metabarcoding 
där endast sekvenser som hade en likhet på >95% mot 
referensarkivet samt hade >100 avläsningar användes 
vid resultatdelen och diskussionen. 

Undersökningen av pollen och aDNA visade att 
området runt Dovresjöarna var isfritt mellan sen Yngre 
Dryas (YD), omkring 12 000 år före nutid, och tidig 
Holocen, ca 9 700 år före nutid. De fyra sjöarna berät-
tar fyra olika historier om vegetationsutvecklingen i 
området  (Figur 4).  

Den kontinuerliga sedimentlagerföljden från 
Ristjønna visade att sjön hade isfria somrar mellan 
Last Glacial Interstadial (LGI, Bölling- Allerød) och 
tidig Holocen. De tre andra sjöarna var periodvis 
täckta av is, sjön Topptjønna var konstant frusen under 
delar av YD, Finnsjøen hade ett lokalt istäcke under 
YD (som orsakade en hiatus på 800-900 år i sediment-
et) och Flåfattjønna var täckt av en regional glaciär 
mellan Allerød och tidig Holocen. Forskarna kom 
även fram till att sedimenten från sjöarna visar att det 
skett två deglaciationer i området; en vid pre-LGI och 
en vid sen YD/tidig Holocen vilket betyder att det 
skett en kraftig istillväxt under YD. 

Analysen av pollen resulterade i att 94 terrestra 
taxa identifierades med varierande precision samt att 

Figur 2. Förekomst av träd på Andøya (A) och Trøndelag 

(B) baserat på makrofossil, aDNA från sediment 

(cirklar) och pollendata (trianglar). (C) Inlandsisens rörelser 

vid Norges nordvästra kust 27–10 tusen år sedan. Isframstö-

ten under LGM (Egga 1) expanderade bortom de un-

dersökta sjöarna på Andøya. Möjlig plats för refugium är 

markerad. Horisontella grå linjer indikerar en rekonstruerad 

temperatur på +10°C. Från Parducci et al. (2012a).  
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14 taxa identifierades genom aDNA-analys med en 
taxonomisk precision mellan familj och artnivå. In-
formation från aDNA-analyserna förbättrade den taxo-
nomiska precisionen jämfört med data från pollen och 
kryptogamer i ett flertal fall. Av dem taxa som identi-
fierades genom aDNA var 5 taxa träd och resterande 9 
taxa örter och gräs (Tabell 1). Baserat på pollen identi-
fierades 6 taxa som träd, 30 taxa till örter och gräs, 2 
taxa var alger samt 7 taxa tillhörde buskar och dvärg-
buskar (Figur 5).  

Figur 3. Karta över Sverige och Norge med Skanderna i centrum där Dovre-området är markerat med två rektanglar. (Vänster). 

En lokal topografisk karta med sjöarna Store Finnsjøen, Ristjønna och Topptjønna markerade. Tjock svart linje markerar floden 

Svone. Konturlinjerna har ett intervall på 100m. (Höger). En lokal topografisk karta med sjön Flåfattjønna markerad. 

Konturlinjerna har ett intervall på 40m. Från Paus et al. (2015). 

Figur 4. Sammanfattning av vegetationens och glaciärens 

dynamik under LG och tidig Holocen. Från Paus et al. 

(2015). 
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Tabell 1. Taxa identifierade genom sedaDNA-analyser från Store Finnsjøens sediment. ’Laboratory sample name’ refererar till 

borrpunkter (3, 4), borrpunktssektioner (A, B), djup, samt laboratorienummer inom parentes. ‘Depth (cm)’ refererar till djupet 

under vattenytan i borrpunkt 4, vilket är den lagerföljd som pollenanalyserades. Åldrarna (cal ka BP) för ‘pollen assemblage 

zones’ (paz) är noterade. Taxa presenteras i alfabetisk ordning. Från Paus et al. (2015).  
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5.4 Holocene floristic diversity and rich-
ness in northeast Norway revealed 
by sedimentary ancient DNA 
(sedaDNA) and pollen (Clarke et al. 
2019)  

Den lokal där studien utfördes utgörs av en sjö utan 
officiellt namn på Varangerhalvön i nordöstra Finn-
mark, Norge (Figur 6). Sjön refereras till som UR efter 
”Uhca Rohci”, som är samernas namn på en intillig-
gande flod. Områdets topografi består av en platå med 
låg relief som ligger mellan 200-600 m.ö.h. Geologin 
är en blandning av höjdryggar av kambrisk kvartsit 
och sandsten samt dalar som eroderat ner till skiffer 
och lersten. Inlandsisen hade börjat retirera från Va-
rangerhalvön för omkring 15 400 – 14 200 år sedan 
och området var helt isfritt för 13-12 tusen år sedan. 
Det är troligt att sjön UR fick fluvialt material trans-
porterat till sig från uppströms i Komagdalen innan 
erosion orsakad av isostatisk höjning förändrade sedi-
mentationsförhållandena i sen-holocen tid.  

Borrkärnorna UR-1 och UR-2 daterades med 14C-
metoden genom att använda AMS (Accelerator Mass 
Spectrometry) och analyserades sedan för pollen, se-
daDNA, LOI, röntgendiffraktion (XRF) samt magnet-
ism. aDNA analyserades genom metabarcoding. Alla 
prover och kontroller genomgick åtta repetitioner för 
att öka tillförlitligheten hos resultaten samt öka chan-
sen att hitta DNA-fragment från mer sällsynta taxa. 
Proverna analyserades sedan genom NGS-metoder där 
endast de sekvenser som matchade 100% mot en taxon 
i referensbiblioteket behölls. Om en taxon identifiera-
des <10 gånger under en PCR repetition ansågs taxo-
nen som ej identifierad. Även de taxa som identifiera-
des med en högre medeldetektionsnivå i de negativa 
kontrollerna eller i PCR-repetitionerna än vad som 
fanns i sedimentproverna togs bort.  

Dateringen av borrkärnorna visade att UR-1 täckte 
perioden omkring 10 700-3600 år f.n. då kärnan UR-1 
saknade det övre lagret av sediment som representerar 
åren 3600-nutid, vilket beräknats genom extrapolering. 
Borrkärnan UR-2 samlades in för att täcka perioden 
som saknades i UR-1. UR-2 daterades sedan till att 
täcka perioden 1433-15 år f.n.. Dateringen kunde be-
kräfta att UR-1 saknar det översta sedimentlagret och 
ingen data finns för perioden 3600-1433 år f.n. 

Genom analys av aDNA kunde 118 taxa identifie-
ras varav 41% identifierades till artnivå, 47% till släkt-
nivå och 12% till familjnivå. Av de taxa som identifie-
rades finns idag 44% i Komagdalen och 86% i Finn-
mark och på Kolahalvön. Pinus (tall) och Salicaceae 
(videväxter) kunde detekteras i nästan alla prover och 
uppvisade endast en variation i koncentration i de åtta 
PCR repetitionerna. Under perioden 3600-3300 sker 
en drastisk minskning i koncentrationen av sedaDNA 
från tall vilket verkar bero på en ökad förekomst av 
Salix. Analysen av sedaDNA visade även att vegetat-
ionen under holocen var dominerad av vedartade taxa 
som Betula (björk), Empetrum (kråkbär), Vaccinium 
spp (odon) och Rhododendron tomentosum 
(skvattram). Pinus och Rhododendron tomentosum 
växer däremot inte i området idag. Små dungar av tall 
finns omkring 50 km bort och enstaka träd finns vid 
Østervatnet på södra Varangerhalvön. De vanligaste 
terrestra örter som identifierades genom sedaDNA var 

Bistorta vivipara (ormrot) följt av Cakile (marviol) 
och Apiaceae (flockblommiga växter). Dessa taxa 
finns fortfarande i området idag även om Cakile hu-
vudsakligen växer vid kusten. Träd och höga buskar 
(ex. Pinus, Betula och Salicaceae) var den vanligaste 
gruppen av taxa som identiferades genom sedaDNA 
(50%). Terrestra örter motsvarade 23% och 
graminoider (gräs och gräsliknande växter, inklusive 
halvgräs och tågväxter) 12%. Även en del vattenväxter 
identifierades; Limosella aquatica (ävjebrodd), Cal-
litriche hermaphroditica (höstlånke), C. palustris 
(smålånke), och Potamogeton (natar) varutav Limo-
sella aquatica var vanligast följt av Callitriche her-
maphroditica. 

Från borrkärnorna kunde 39 taxa identifieras ge-
nom pollen (Figur 7). Av dessa pollen representerade 
Betula 65% av den totala pollenmängden på land 
(TLP). Från de identifierade taxa kunde 72% identifie-
ras till släktnivå, 21% till familjnivå och 7% till art-
nivå.  

Totalt identifierades 137 taxa från 64 familjer med 
någon eller båda metoderna men med varierande taxo-
nomisk precision. 20 familjer identifierades gemen-
samt av både pollen och sedaDNA. Den taxonomiska 
precisionen var låg för pollen från exempelvis famil-
jerna Poaceae (gräs), Cyperaceae (halvgräs) och 
Caryophyllaceae (nejlikväxter) medan sedaDNA 
kunde identifiera till släkt eller artnivå. Av de 39 taxa 
identifierade med pollen kunde 12 även identifieras 
genom sedaDNA. Träd och buskar är den domine-
rande gruppen för både pollen och sedaDNA, den enda 
skillnaden är vilka taxa som dominerar (Figur 8, 9). 
För pollen dominerar Betula genomsnittligt med 65% 
följt av Pinus (8%) och Empetrum (7%) medan i se-

Figur 6. Studiens undersökningslokal. A: undersökning-

sområdets läge inom Skandinavien, B: Varangerhalvön och 

lokalens läge i norra Norge, C: terrängkarta över lokalen 

med lokala vattendrag. Från Clarke et al. (2019).  
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Figur 7. Pollendiagram med tillhörande borrdjup, 

ålder, den beräknade totala landpollenmängden 

(TLP) samt pollenzoner. Från Clarke et al. (2019).  
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daDNA dominerar Pinus och Salicaceae med 21% 
respektive 20% av den totala DNA-identifieringen. 
På ett flertal ställen stämmer dessutom pollenarkivet 
och sedaDNA överens; 1) vid 10 700–9500 domine-
rar Empetrum, vilket syns i både pollen och se-
daDNA, 2) mellan 5500-4500 finns inget sedaDNA 
för familjen Poaceae vilket sammanfallen mer en 
kort period av minskad koncentration av Poaceae-
pollen, 3) 2 pollen av Callitriche sp. hittades vid ett 
djup på 198-162 cm vilket i analysen av sedaDNA 
stämmer överens med en hög koncentration av Cal-
litriche hermaphroditica och C. palustris.  

Under tidig holocen etablerades en vegetation av 
buskar och tundra som sedan följdes av en skog av 
Betula med inslag av Pinus baserat på höga pollen-
koncentrationer. Närvaron av träd tillsammans med 
identifieringen av Limosella aquatica och Rhodo-

Figur 8. Pollen- och aDNA-diagram för träd och buskar. Från Clarke et al. (2018). 

dendron tomentosum i sedaDNA tyder på ett varmare 
klimat än nutid under tidig och mellersta holocen. 
Författarna kom även fram till att det var svårt att 
rekonstruera artrikedom endast baserat på pollendata 
då denna begränsas av osäkerheter beträffande pol-
lenproduktivitet och pollenspridning samt låg taxono-
misk precision. De anser därför att uppskattningar av 
artrikedom bör baseras på analyser av sedaDNA ef-
tersom sedaDNA bättre reflekterar den lokala florans 
samansättning och diversitet. 
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5.5 Last Glacial Maximum environmental 
conditions at Andøya, northern Nor-
way; evidence for a northern ice-
edge ecological “hotspot” (Alsos et 
al. 2020)  

Studien baseras på undersökningar av sjösediment från 
ön Andøya som ligger utmed Norges nordvästra kust. 
Eftersom Andøya är belägen ungefär 6,1 km från kon-
tinentalshelfen som fortsätter ner i abyssen har detta 
begränsat inlandsisens vertikala utbredning under 
Weichsel-istidens kallaste fas LGM då shelfen var 
torrlagd p.g.a. låg global havsnivå. Inlandsisen har 
därför retirerat från Andøya tidigare än på andra stäl-

len utmed den västra kusten. Tidigare studier på plat-
sen tyder på att området varit ett LGM-refugium, 
eventuellt t.o.m. för träd. Studien baseras på tre sjöar 
på Andøyas norra del; Øvre Æråsvatnet med en yta på 
20,4 ha belägen på 43 m.ö.h., Nedre Æråsvatnet (20.6 
ha, 34 m m.ö.h.) och Endletvatn (28.6 ha, 35 m.ö.h.; 
Figur 10). Berggrunden runt sjöarna är fri från kalk 
och består av amfiboliter samt hornblände och glim-
mergnejser. 

Tre borrkärnor från sjön Øvre Ærsåsvatnet studera-
des och analyserades för pollen, makrofossil samt se-
daDNA. Analysen av aDNA genomfördes genom NG 
metabarcoding och borrkärnorna daterades genom 14C
-metoden. Artikeln redogör även för äldre undersök-

Figur 9. Pollen- och aDNA-diagram för örter, gräs- och gräsliknande växter, vattenlevande växter samt mossor. Från Clarke et 

al. (2018).  
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ningar av platsen (Parducci et al. 2012a) och jämför 
med nya fynd genom egna undersökningar. Borrkär-
norna daterades genom AMS (Accelerator Mass 
Spectrometry) på 23 prover av identifierade växt-
makrofossil. Dateringen visade att sedimenten har en 
ålder på 26-8 tusen år före nutid. Borrkärnorna repre-
senterar därför LGM till tidig-Holocen.  

Analysen av sedaDNA var komplicerad på grund 
av den höga halten av organiskt material i sedimenten. 
Forskarna fick testa tre metoder varav den tredje gav 
mest pålitliga resultat. Den tredje metodens resultat 
användes sedan i studien. Den tredje metoden genom-
fördes tre gånger på provet och resulterade i varierade 
bakgrundshalter som alla innehöll tall och gran. se-

daDNA analyserades med en NG metabarcoding-
metod och endast taxa som; 1) blev 100% identifie-
rade, 2) identifierade i minst tre upprepningar från 
samma prov, samt 3) fick minst 10 avläsningar totalt 
genom hela datasetet behölls och studerades vidare. 

Förekomsten av pollen, växtmakrofossil och se-
daDNA i borrkärnorna visar att området med säkerhet 
varit isfritt sedan 23 400 år före nutid. Det fanns även 
tecken som tyder på att området möjligen varit isfritt 
från så länge som 26 700 år före nutid, detta kunde 
däremot inte bevisas med säkerhet. Förekomsten av 
termofila (värmeälskande) taxa i sedimentet antyder 
att det förekommit kortare perioder av förhållanden 
som gynnat lågarktisk tundra och kanske även busk-

Figur 10. a: karta över 

norra Eurasien med vita 

linjer som visar LGM-

isutbredningen och bruna 

fält för sedimentplymer 

vid trågmynningar. 

Andøya är markerat med 

en röd prick. b: norra 

delen av Andøya och 

omkringliggande om-

råde. De streckade linjer-

na visar israndlägen. c: 

närbild på sjön Øvre 

Æråsvatnet och de 

omkringliggande sjöarna. 

Siffrorna indikerar tidig-

are undersökningar inom 

området. Heldragna och 

streckade linjer visar 

lokala moräner och 

kustlandformer. Från 

Alsos et al. (2020). 
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Figur 11. Diagram över identifierade pol-

len, makrofossil samt aDNA för intervallet 

23,5-14,2 cal. tusen år före nutid. Färgkod-

ningen indikerar de bioklimatiska subzoner 

till vilka taxa kategoriserades. De streckade 

linjerna indikerar litologiska enheter. Från 

Alsos et al. (2020).  
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tundra i perioden 24-14,2 tusen år f.n. (Figur 11). Inom 
denna period identiferades även aDNA från tall och 
gran. Däremot var koncentrationen för aDNA ej skilj-
bar från bakgrundskontaminering. Förekomst av tall 
och gran kan däremot inte helt uteslutas då miljön pe-
riodvis kunnat göra det möjligt för tall och gran att 
växa i området genom en hög näringshalt i marken, 
närheten till det varma havsvattnet, kustnära nunataker 
samt en lokal population av havsfåglar som tillsam-
mans skapat en ’hotspot’ eller ett mikro-refugium. 

Genom analys av aDNA kunde 39 taxa identifieras, 
varav endast de 37 taxa som passerade alla kvalitets-
kriterier användes vid tolkningarna. 5 av 39 taxa var 
kärlväxter som tillhör gruppen örter och gräs. Även 
aDNA från Picea (gran) och Pinus (tall) identifierades, 
men dessa ansågs vara kontaminering och användes 
därför inte. 60 typer av pollen och kryptogamer kunde 
identifieras varav 46 kunde klassificerades till biokli-
matiska zoner. Pollen från Betula (björk) dominerar 

pollenarkivet i holocena prover (Figur 12a, 12b, 12c). 
Av de 19 identifierade taxa från makrofossilen här-
stammade 14 från kärläxter, där Papaver (vallmo) och 
Poaceae (gräs) var de mest förekommande makrofos-
silen. Papaver, Poaceae och Brassicaceae 
(korsblommiga växter) var de vanligaste förkommande 
makrofossilen fram till 14,2 cal ka BP då Salix (vide) 
och Saxifraga (bräckesläktet) blev mer vanliga. Detta 
varade till ungefär 10 500 f.n. då Betula och vattenle-
vande taxa dominerar bland makrofossilen.  

Figur 12a, b och c. Diagram över identifierade pollen, makrofossil samt aDNA för intervallet 16-8 cal tusen år före nutid. a: 

träd, buskar, dvärgbuskar och graminoider. b: örter. c: mossor, lumrar, ormbunkar, vattenlevande växter, alger och övriga. Från 

Alsos et al. (2020). 
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6 Diskussion 
6.1 Skillnader i antal och typ av taxa do-

kumenterade genom aDNA jämfört 
med pollen och växtmakrofossil  

Studien av Parducci et al. (2012a) skiljer sig från de 
övriga tre som redovisas här genom att den fokuserar 
på att belägga förekomsten av några specifika taxa i 
stället för att försöka hitta så många taxa som möjligt. 
Författarna diskuterar förekomsten av pollen, makro-
fossil och aDNA från Picea sp. och Pinus sp. samt 
utvecklingen av dessa träd. Diskussionen av aDNA-
data fokuserar mest på genetisk utveckling, artbildande 
samt arternas spridning. Genom analysen av aDNA 
samt DNA från ett flertal levande trädindivider kunde 
forskarna följa spridningen av Picea sp. och Pinus sp. 
mer detaljerat jämfört med om de endast hade studerat 
makrofossil och pollen då dessa metoder kan ha lägre 
taxonomisk precision (Birks & Birks 2016).  
 Paus et al. (2015) identifierades 94 terrestra taxa, 
med varierande taxonomisk precision, genom analys 
av pollen och 14 taxa genom aDNA. I flera fall resul-
terade aDNA-analysen i en högre taxonomisk precis-
ion jämfört med pollen. 68 av taxa identifierade som 
pollen redovisades och av dessa 68 var 17 träd och 
buskar (25%), 41 örter och gräs (60%), 7 kryptogamer 

(specifikt lummerväxter och ormbunksväxter) (11%) 
och 3 vattenväxter (4%) (Figur 13 och 14). Fördel-
ningen av taxa för aDNA var 64% örter och gräs samt 
36% träd. Gemensamt för båda analysmetoderna var 
majoriteten av identifierade gräs och örter som stod för 
>50% av taxan. Det fanns pollen från taxa tillhörande 
grupperna buskar och dvärgbuskar samt kryptogamer 
vilka inte gick att hitta som aDNA. Att dessa taxa inte 
gick att hitta som aDNA kan ha ett flertal förklaringar; 
det kan bero på placeringen av växterna i förhållande 
till sjön, deras möjlighet till transport som växtfrag-
ment till sjön samt hur lätt det organiska materialet 
bryts ned (Jonsson et al. 2013). Örter, gräs och träd har 
små delar i form av blad som relativt enkelt skulle 
kunna transporteras till sjön antingen eoliskt eller flu-
vialt då sjön är belägen vid foten av en höjd.  

Clarke et al. (2018) identifierade 118 taxa genom 
sedaDNA och 39 taxa genom pollen. Av de 118 taxa 
som identifierades genom aDNA var 59 taxa träd och 
buskar (50%), 41 taxa örter och gräs (34,75%) och de 
resterande 18 taxa identifierades till vattenväxter 
(15,25%) (Figur 15 och 16). För pollenidentifikationen 
blev fördelningen följande; 11 träd och buskar 
(28,21%), 17 örter och gräs (43,59%), 6 kryptogamer 
(15,38%), 4 vattenlevande taxa (10,26%) och 1 alg 
(2,56%). aDNA identifierade fler taxa än pollen, 118 

Figur 12. Fortsättning. 

Figur 13. Antalet taxa som identifierades genom pollen- 

respektive aDNA-analys fördelat på växtgrupp, från (Paus et 

al. 2015).  

Figur 14. Procentuella fördelningen av identifierade taxa 

tillhörande olika växtgrupper för respektive analysmetod 

(pollen respektive aDNA), från (Paus et al. 2015). 
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och buskar, vattenväxter samt mossor. Studien fokuse-
rade på att analysera växters DNA, vilket gjorde att 
DNA från insekter och andra djur ignorerades (Alsos 
et al. 2020), Insekter är ändå med i Figur 18 för att ge 
en översiktlig bild av fördelningen av antalet identifie-
rade taxa för respektive analysmetod.  

De två grupperna av taxa som identifierades flest 
gånger genom de tre metoderna makrofossil-, pollen- 
och aDNA analyser i studierna av Paus et al. (2015), 
Clarke et al. (2018) och Alsos et al. (2020) är örter och 
gräs (156 ggr) och träd och buskar (125 ggr) (Figur 
19). Därefter kommer vattenlevande taxa med 41 iden-
tifieringar, kryptogamer med 14 taxa och resterande 
grupper ligger under 10 identifikationer. Identifiering 
genom aDNA kunde göras av alla grupper av taxa för-
utom insekter och övriga, vilket är grupper som inklu-
derar 4 taxa som endast identifierades genom makro-
fossilanalys (Figur 19). Totalt identifierades 169 taxa 
genom aDNA, 164 taxa med pollen och 18 med 
makrofossil. Ibland kunde samma taxa identifieras till 
artnivå med olika metoder i samma artikel. Detta sked-
de oftast med makrofossil och aDNA i studien av Al-
sos et al. (2020).  

Utifrån Figur 20 och 21 går det även att se den 
procentuella fördelningen av identifierade taxa för de 
olika taxonomiska grupperna. aDNA som analysmetod 
kunde identifiera flest taxa tillhörande träd och buskar 
och därefter örter och gräs, jämfört med pollen som 
analysmetod som identifierade flest örter och gräs. 
aDNA identifierade 62% av taxa tillhörande träd och 
buskar medan pollen identifierade 35% (Figur 20). För 

Figur 15. Antalet taxa som identifierades genom pollen- 

respektive aDNA-analys fördelat på växtgrupp, från (Clarke 

et al. 2018). 

Figur 16. Procentuella fördelningen av identifierade taxa 

tillhörande olika växtgrupper för respektive analysmetod 

(pollen respektive aDNA), från (Clarke et al. 2018). 

taxa respektive 39, men pollenarkivet inkluderade fler 
grupper då kryptogamer och alger kunde identifieras 
genom pollenanalys men ej genom aDNA.  

Alsos et al. (2020) identifierade 37 godtagbara taxa 
genom aDNA varav 11 var träd och buskar (30%), 10 
örter och gräs (27%), 9 vattenväxter (24%), 4 mossor 
(11%) och 3 alger (8%) (Figur 17 och 18). Utifrån 
Figur 12a och 12b går det att urskilja 57 taxa som 
identifierats genom pollen. Av dessa pollen var 33 
örter och gräs (58%), 18 träd och buskar (31%), 5 vat-
tenväxter (9%) och 1 mossa (2%) (Figur 17 och 18). 
Totalt identifierades 18 makrofossiltaxa varav 6 var 
örter och gräs (33%), 4 träd och buskar (22%), 2 vat-
tenlevande växter (11%), 2 insekter (11%), 2 övriga 
(11%), 1 mossa (6%) och 1 alg (6%) (Figur 17, 18).  

Analys av pollen identifierade flest taxa inom 
gruppen örter och gräs, medan analys av aDNA identi-
fierade flest taxa från gruppen träd och buskar. Antalet 
taxa av träd och buskar som identifierades genom pol-
len och aDNA är snarlik, 32% respektive 30%. Gene-
rellt sett hade analysen av aDNA en högre taxonomisk 
precision än pollen och makrofossil. I vissa fall identi-
fierades även en taxon genom flera metoder på ett 
givet djup. Analysen av aDNA gjorde i många av 
dessa fall att en taxon kunde identifieras med en högre 
taxonomisk precision. Fynden av pollen och/eller 
makrofossil på samma djup stöder fynden av aDNA 
och gör att sannolikheten att aDNA har blivit kontami-
nerat på det givna djupet mycket låg. Det verkar inte 
finnas någon större skillnad mellan identifieringen av 
taxa genom makrofossil och aDNA för grupperna ör-
ter och gräs samt alger, medan det skiljer mer för träd 

Figur 17. Antalet taxa som identifierades genom pollen- 

respektive aDNA- och makrofossilanalys fördelat på grupp, 

från (Alsos et al. 2020). 

Figur 18. Procentuella fördelningen av identifierade taxa 

tillhörande olika grupper för respektive analysmetod 

(makrofossil, aDNA respektive pollen), från (Alsos et al. 

2020). 
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fossil eller pollen efter sig men har kunnat identifierats 
genom aDNA (Alsos et al. 2020). Detta kan bero på ett 
flertal faktorer som exempelvis att växtdelar och pol-
len har brutits ner eller att växterna inte har producerat 
tillräckligt med pollen som kunnat nå sjöarna för att 
bevaras där (tafonomiska processer). Växter som lever 
i kalla klimat, exempelvis i närheten av glaciärer, pro-
ducerar inte lika mycket pollen jämfört med individer 
av samma art som lever i varmare miljöer (Totland 
2001;  Hicks 2006). Växterna har däremot lämnat spår 
efter sig i form av aDNA vilket gjort det möjligt för 
exempelvis Clarke et al. (2019) att få en djupare för-
ståelse för vilka växter som fanns på Varanger-halvön 
för 10 000–4 000 år sedan. I sedaDNA-arkivet från 
den perioden finns sekvenser av aDNA från arterna 
Rhododendron tomentosum och Limosella aquatica 
(Figur 8 och 9) som indikerar varmare förhållanden 
jämfört med idag. Idag växer dessa arter som närmast 
ca 50 km i syd- till sydöstlig riktning i ett något var-
mare klimat. Dessa arter kunde inte återfinnas i pollen-
arkivet, och därför hade deras tidigare närvaro i områ-
det varit okänd om inte aDNA hade studerats.  
 Genom användningen av bland annat aDNA-analys 
har det kunnat visas att det antagligen funnits refugier 
för en flera typer av taxa under anda hälften av Weich-
sel-istiden längs med Skandinaviens norra och nord-
västra kust (Parducci et al. 2012b;  Clarke et al. 2019;  
Alsos et al. 2020).  
 Alsos et al. (2020) identifierade genom aDNA fö-
rekomsten av Pinus från ca 15 153 år f.n., Sorbus 
aucuparia från ca 14 500–14 250 år före nutid samt 
Potamogeton gramineus/alpinus från ca 15 500 år 
före nutid. Dessa taxa har Alsos et al. (2020) klassifi-
cerat som tillhörande en subzon av boreal vegetation 
som växer då medeltemperaturen under sommaren är 
>12⁰C. Dessa växter indikerar ett refugie för borealisk 
vegetation där tillgång till flytande vatten fanns då 
Potamogeton gramineus/alpinus är en vattenlevande 
växt. Alsos et al. (2020) identifierade även pollen från 
Salix som hade en ålder på ca 15 100 år f.n. vilket 
även tyder på ett lokalt varmare klimat. Förekomsten 
av dessa växter ifrågasätter glaciationsmodellen för 
området som förespråkar en glacial miljö längs med 
Norges kust och visar kanske snarare på en mer varie-
rad miljö. Gällande Sorbus aucuparia kunde denna 
taxon endast identifieras genom aDNA och i vissa fall 
kunde en taxon identifieras mycket tidigare med 
aDNA jämfört med pollen/makrofossil som exempel-

Figur 19. Totala antalet identifierade taxa per organ-

ismgrupp och analysmetod i studierna av Paus et al. (2015), 

Clarke et al. (2018) och Alsos et al. (2020).  

Figur 20. Procentuella fördelningen av identifierade taxa 

tillhörande olika organismgrupper i studierna av Paus et al. 

(2015), Clarke et al. (2018) och Alsos et al. (2020). 

örter och gräs är förhållandet omvänt med pollen som 
identifierade flest taxa (55%) och aDNA identifierade 
41% (Figur 20). 

Utifrån Figur 21 kan det observeras att identifikat-
ion genom makrofossilanalys kunde identifiera taxa 
inom flest grupper av taxa. Analysen av mängden taxa 
som kunde identifieras per grupp taxa för pollen och 
aDNA visar att analysmetoderna var olika bra på att 
identifiera olika grupper av taxa. Pollen identifierade 
fler taxa än aDNA inom gruppen örter och gräs me-
dan aDNA identifierade fler taxa inom träd och bus-
kar. Utifrån informationen tagen från Paus et al. 
(2015), Clarke et al. (2018) och Alsos et al. (2020) är 
det även klart att analyser av aDNA kan ge en högre 
taxonomisk precision särskilt vid identifikation av 
träd och buskar samt örter och gräs. 

 

6.2 aDNA-analysers bidrag till kunskap-
en om vegetationsutvecklingen i 
Skandinavien under och efter 
Weichsel-istiden  

Utifrån resultaten som presenteras i de fyra studerade 
artiklarna (Parducci et al. 2012b;  Paus et al. 2015;  
Clarke et al. 2019;  Alsos et al. 2020) kan det konsta-
teras att väl genomförda analyser av aDNA ger bra 
kompletterande data om vegetationsutvecklingen och 
den lokala floran från provtagningsplatserna. Vissa 
lågväxta örter, vedartade växter samt träd har i de 
sedimentära lagerföljderna inte alltid lämnat makro-

Figur 21. Procentuella fördelningen av identifierade taxa 

tillhörande olika grupper för respektive analysmetod 

(makrofossil, aDNA respektive pollen) baserat på data från 

studierna av Paus et al. (2015), Clarke et al. (2018) och  

Alsos et al. (2020). 
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vis Apicaceae och Potamogeton (Alsos et al. 2020).  
 Liknande för Clarke et al. (2019) är att vissa taxa 
endast kunde identifieras genom aDNA, närmare be-
stämt Vaccinium sp., Rhododendron tomentosum, 
Limosella aquatica och Potamogeton. För undersök-
ningsområdet och tidsintervallet som Clarke et al. 
(2018) fokuserade på hade inlandsisen redan smält 
bort från området vid 13 000–12 000 år före nutid 
(Stokes et al. 2014;  Stroeven et al. 2016). Det som är 
av intresse är att dessa växter hade förblivit oupptäckta 
om de inte hade analyserat för aDNA. Dessa taxa sig-
nalerar ett varmare klimat i området mellan ca 10000–
4000 år före nutid jämfört med vad som tidigare trodd-
des samt att denna period var varmare än den föregå-
ende perioden. 
 Paus et al. (2015) uppvisade i ett flertal fall att 
aDNA gav en högre taxonomisk precision, exempelvis 
för Bistorta vivipara och Pinus sylvestris. Utöver detta 
identifierade aDNA 7 taxa som ej identifierades ge-
nom pollen. Dessa taxa tillhör de två grupperna träd 
och buskar samt örter och gräs. Taxan som endast 
identifierats genom aDNA var Alchemilla sp., Arbuto-
ideae, Bartsia alpina, Fagaceae, Quercus sp., Sali-
caceae och Splachnum sp.. 
 Dessa fynd ifrågasätter vår tidigare syn på vilka 
växter som återetablerade sig och vilka som överlevde 
i refugier och sedan spred sig därifrån samt när detta 
skedde. Tidigare har makrofossilfynd av Pinus sylve-
stris och Picea abies visat att dessa arter levde på 
nunataker ca 1–1,4 km över havsytan i Skandinaviska 
fjällkedjan för ca 11,7 respektive 11-10 tusen år f.n. 
(Kullman 2008). Nu finns det underlag i form av fynd 
av aDNA som stödjer att dessa träd (tall och gran) kan 
ha levt i kryptiska refugier i kustnära områden längre 
norrut (t.ex. Andøya) för ca 22–19,2 tusen år f.n. 
(Pinus sp.) och ca 17 000 år f.n. (Picea sp.) (Parducci 
et al. 2012). Dessa fynd innebär att modellen för hur 
dessa arter spridit sig i Skandinavien efter den senaste 
istiden behöver revideras. Däremot bemöttes dessa 
fynd av kritik som centrerar kring två problem (Birks 
et al. 2012). Den första problematiken enligt Birks et 
al. (2012) gäller metodiken där risken för kontamine-
ring vid provtagning och förvaring av sedimentkärnan 
belyses. Birks et al. (2012) påstår att Parducci et al. 
(2012a) valde fel borr för att minimera risken för kon-
taminering samt att sedimentkärnans ålder (vid prov-
tagning för aDNA analys) och förvaringsförhållanden 
är problematiska då de kan orsaka framtagna data att 
bli tvivelaktig. Birks et al. (2012) nämnde även att de 
finner kontamineringen av Urtica (nässelväxter) oro-
ande då forskarna ansåg att denna taxon bör ej vara 
närvarande i provet. 
 Birks et al. (2012) andra synpunkt var att Parducci 
et al. (2012b) inte varit tillräckligt kritiska i att ta hän-
syn till klimatet under tiden Parducci et al. (2012b) 
påstår att tall och gran kan ha levt på Andøya. Birks et 
al. (2012) nämner ett flertal anledningar som exempel-
vis; att det var högst osannolikt för tall och gran att 
växa på Andøya då ön var belägen under havsytan 
efter deglaciationen, att klimatet var för kallt för träden 
att överleva på ön i kombination med att ursprunget till 
tallens och granens aDNA kan vara från drivved samt 
att det finns alternativa förklaringar till spridningen av 
haplotyp A. Birks et al. (2012) nämner även att de 
finner frånvaron av pollen från Picea och Pinus efter 

17 700 år f.n. förvånande. Detta då trädpopulationer i 
refugier med en låg pollenproduktion ofta producerar 
mer pollen under deglacial uppvärmning (Birks et al. 
2012).  
 Kritiken från Birks et al. (2012) bemöttes punkt för 
punkt och började med att avvisa kritiken kring pålit-
ligheten hos aDNA. Parducci et al. (2012b) påvisade 
att deras sedimentkärnor hämtats från två olika lokaler, 
olika tillfällen samt med olika redskap. Utöver detta 
analyserades proverna för två typer av aDNA 
(kloroplast-DNA och mitokondrie-DNA) för att mini-
mera risken för kontaminering. Proverna skickades 
även till tre aDNA-laboratorier för att kunna jämföra 
resultaten och ytterligare minimera risken för kontami-
nering. Parducci et al. (2012b) förtydligar även meto-
diken och konstaterar att ingen borr kan garantera att 
kärnan är fri från kontaminering. Metodiken summera-
des i ett fåtal steg som beskrev konventionella proto-
koll/steg för att minimera risken för kontaminering. 
Parducci et al. (2012b) beskrev även att ingen konta-
minering från sötvatten kunde ske då proverna togs 
från kärr samt att de växter som växer kring kärret inte 
var närvarande som DNA utan att de flesta taxa som 
identifierats var lik pollentaxan.  
 Parducci et al. (2012b) argumenterade även för 
möjligheten att Pinus och Picea kunnat växa på 
Andøya genom att hänvisa till forskning som visar att 
Andøya var isfritt under LGM, att inlandsisen var högt 
dynamisk samt att Endletvatn var en sjö belägen över 
havsnivån under LGM (Nesje et al. 2007). De påpekar 
även att det är möjligt för växter att inte bara växa på 
bergstoppar utan även på lågt topografiska lägen, vil-
ket stöds av tidigare pollen- och makrofossil-analyser i 
området. Vidare visas förekomsten av träd i en figur 
tillsammans med en temperatur-rekonstruktion av Alm 
(1993) som bland annat visar när medeltemperaturen 
under den varmaste månaden var >10oC, vilket är den 
temperatur som behövs för att taxa av träd ska etable-
ras och överleva (Parducci et al. 2012a).  
 Gällande om haplotyp A reflekterar spridningen av 
Picea förtydligar Parducci et al. (2012b) att de funnit 
en tillräcklig stor population vid ungefär 10 300 år f.n. 
för att kunna säga med säkerhet att haplotyp A funnits 
på höga latituder tidigt och sedan spridits därifrån. 
Parducci et al. (2012b) erkänner även att fler ingående 
undersökningar med mer nyare tekniker bör göras 
inom ämnet för att få en tydligare förståelse för gra-
nens utveckling i Skandinavien.  
 Sista punkten gällande varför Pinus och Picea för-
svann från Andøya efter ca 17 700 år f.n., förklarar 
Parducci et al. (2012b) med att de anser att tankesättet 
”once there, always there” är ett statiskt sätt att se på 
vegetationsutvecklingen under kvartär. Lokala popu-
lationer tillkommer och dör lokalt ut kontinuerligt, 
särskilt om de lever under suboptimala förhållanden. 
Det finns ingen anledning till att alla populationer som 
identifierats i det paleoekologiska arkivet under LGM 
skulle överleva fram till idag (Parducci et al. 2012a). 
Även värt att notera är att även studien av Alsos et al. 
(2020) detekterade närvaron av Pinus och Picea, men 
valde att vara mer försiktiga i sin tolkning av data och 
tolkade i stället dessa taxa som bakrundskontamine-
ring. Kanske gjordes detta då deras resultat inte kunde 
utesluta att det var bakgrundskontaminering samt att 
taxans närvaro var för svag för att kunna ge stöd till ett 
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påstående om att taxan med säkerhet var närvarade 
under den perioden. 
 Studier av aDNA har även resulterat i en bredare 
förståelse för vilka örter, (dvärg)buskar, träd och gräs 
som levt i refugierna sedan senglacial tid (Clarke et al. 
2019;  Alsos et al. 2020). Dessa fynd ger en tydligare 
inblick i hur det lokala klimatet var vid dessa platser 
under glacial till senglacial tid och visar att Skandina-
vien inte bara var helt täckt av en sammanhängande 
inlandsis under Weischel utan att det fanns isfria om-
råden där växter, och i vissa fall även djur, kunde leva 
(Alsos et al. 2020).  

 

6.3 För- och nackdelar med att använda 
aDNA-analys för att studera vege-
tationsutveckling jämfört med pollen
- och makrofossilanalys  

Som tidigare nämnts i diskussionen har användandet 
av aDNA för att studera vegetationsutveckling både 
för- och nackdelar. En fördel med att kombinera ana-
lys av aDNA med pollenmorfologi är att det går att 
identifiera pollen till en lägre taxonomisk nivå med 
hjälp av aDNA (Birks & Birks 2016). Utifrån artiklar-
na som studerats går det att se att aDNA gav en ökad 
insikt beträffade många växtgrupper och särskilt grup-
perna träd och buskar samt örter och gräs. Vilka krite-
rier som används för aDNA har betydelse då kriterier-
na avgör vilka taxa som räknas som identifierade. Paus 
et al. (2015) använde metabarcoding och kriterierna 
för deras identifikation var att aDNA skulle matcha 
>95% mot referensbiblioteket samt ha >100 avläsning-
ar. Clarke et al. (2019) använde sig av metabarcoding 
(8 repetitioner/prov) och NGS med kriterierna att 
taxan måste visa en match på 100% mot referensbib-
lioteket samt bli identifierad >10 gånger. Alsos et al. 
(2020) använde sig av NG metabarcoding med kriteri-
erna 100% identifierad, >3 identifikationer/prov samt 
att taxa måste avläsas >10 gånger i hela datasetet. 
 Gemensamt för alla artiklarna är att de jämför sina 
sammanställda DNA-sekvenser mot ett referensbiblio-
tek. Storleken på referensbiblioteket är således avgö-
rande när det kommer till vilka taxa som i slutet av 
analysen räknas som giltiga. Dessa referensbibliotek 
har med tiden vuxit och nya metoder för att kategori-
sera och identifiera olika växters ’biomarkers’ har ta-
gits fram (Hollingsworth et al. 2011;  Kress 2017). 
Dagens referensbibliotek är mer övergripande och 
innehåller genom för fler taxa, men fortfarande saknas 
genetisk information för många taxa i dessa bibliotek 
(Kress 2017). Referensbiblioteken och analys av 
aDNA blir följaktligen bättre på att identifiera taxa 
med tiden då mer genetisk information adderas (Birks 
& Birks 2016). En anledning till att endast 14 arter 
identifierades i Paus et al. (2015) kan möjligen delvis 
förklaras av kriteriet att >100 avläsningar per taxon 
måste göras för att en taxon ska vara giltig. De andra 
två artiklarna (Clarke et al. 2019;  Alsos et al. 2020) 
satte gränsen vid >10 avläsningar. Det har även gått 
fyra år mellan Paus et al. (2015) och Clarke et al. 
(2019), vilket kan medföra att metodiken, tekniken och 
kunskapen inom aDNA-analys har förbättrats när de 
nyare undersökningarna gjordes. 
 Jämfört med pollen och makrofossil var aDNA 
bättre på att identifiera vattenlevande växter i de här 

inkluderade artiklarna, där aDNA identifierade om-
kring dubbelt så många taxa som de andra metoderna 
tillsammans. Metoden med minst framgång var makro-
fossil som endast gjorde 18 identifikationer av taxa. 
Däremot använde endast två artiklar makrosfossil 
(Parducci et al. 2012b;  Alsos et al. 2020) som under-
sökningsmetod, varav en fokuserade på tall och gran 
(Parducci et al. 2012b). Det är därför svårt att sam-
manställa data för dessa båda artiklar och sedan jäm-
föra med statistik från resterande artiklar. Pollen var 
generellt bättre på att identifiera örter och gräs jämfört 
med aDNA och makrofossil. Lite mer än hälften av 
alla taxa identifierade med pollen tillhörde örter och 
gräs (ca 54%) medan endast uppemot en tredjedel av 
alla makrofossil och aDNA tillhörde samma grupp. 
Makrofossil hade däremot det bredaste taxonomiska 
gruppspannet, det vill säga att makrofossilen var mest 
mångfaldiga. 
 Beroende på vilken information som är av intresse 
gällande aDNA anpassas analysmetoden efter detta. Är 
det av intresse att leta efter sällsynta taxa och att för-
söka kartlägga dess DNA, passar capture och NGS 
(Brown & Barnes 2015; García-García et al. 2016; 
Bris et al. 2018). Däremot, om det finns ett etablerat 
referensbibliotek för de typer av taxa som är av in-
tresse passar NG metabarcoding bättre då det blir en-
klare att finna en match (Brown & Barnes 2015). 
 Växters förmåga att bevaras som DNA varierar, 
vilket resulterar i att inte alla växters DNA blir repre-
senterade i DNA-arkiven (Brown & Barnes 2015;  
Edwards 2020). Vissa växter lämnar makrofossil efter 
sig, andra bryts ned så att det inte går att utskilja frag-
menten från varandra och vissa lämnar bara kvar pol-
len. Utifrån de artiklar som studerats i arbetet framgår 
det att det inte är rekommendabelt att endast genom-
föra aDNA-analys då detta ger ett skevt perspektiv på 
hur vegetation såg ut. Varken pollen eller makrofossil 
ger en komplett bild var för sig om floran heller. Däre-
mot, om metoderna kombineras, kan en mer komplex 
bild över vegetationen skapas (Clarke et al. 2019;  
Alsos et al. 2020). De tre metoderna har en viss över-
lapp med identifierade taxa, men var och en av dem 
identifierar även taxa som de andra metoderna inte 
hittat. Dessa överlapp och unika identifieringar per 
analysmetod uppvisas ibland med venndiagram som i 
figur 4 i artikeln av Parducci et al. (2019). 
 Metodiken kring analyser av aDNA är i konstant 
utveckling och i takt med att metodiken utvecklas kan 
analyserna av aDNA användas på organismer allt 
längre tillbaka i tiden, vilket går att se genom att det 
fortlöpande publiceras nya artiklar med den äldsta 
identifierade organismen inom flora och fauna 
(Orlando et al. 2013;  Willerslev et al. 2014;  Van Der 
Valk et al. 2021). Antalet artiklar som berör aDNA har 
ökat genom åren och användningsområdena för aDNA 
har följaktligen ökat (Kistler et al. 2020). Det är möj-
ligt att bättre följa arters evolutionära resa genetiskt 
med hjälp av aDNA som Parducci et al. (2012a) 
gjorde. I Paus et al. (2015) bidrog analyser av aDNA 
med att öka den taxonomiska precisionen ner till art-
nivå i många fall (ex. Pinus sylvestris och Bistorta 
vivipara). Analyser av aDNA har kunnat påvisa att det 
funnits fler typer av vattenlevande växter i sjöar på 
Andøya och Varangerhalvön för omkring 10 500 år 
f.n. än vad man tidigare trott (Clarke et al. 2019;  Al-
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sos et al. 2020). Däremot är det svårt att kvantifiera 
artförekomst genom aDNA i dagsläget då tillräcklig 
kunskap om tafonomin kring DNA saknas (Laramie et 
al. 2015;  Sassoubre et al. 2016;  Edwards 2020). 
 Utifrån vad som diskuterats har aDNA som analys-
metod ett fåtal stora nackdelar som kan begränsa me-
toden: 1) inkompletta referensbibliotek, 2) risken att 
missa sällsynta arter vid PCR-processen, 3) risken för 
kontaminering av modernt DNA i proverna och 4) 
liten kunskap om hur tafonomiska processer påverkar 
det tillgängliga aDNA-materialet i sedimentet (Brown 
& Barnes 2015;  Edwards 2020;  Capo et al. 2021). 
Dessa begränsningar har man dock stegvis tagit sig an. 
Referensbiblioteken växer konstant, vilket minskar 
den utsträckning i vilken dessa bibliotek kan begränsa 
aDNA-analyser (Kress 2017). Risken att missa säll-
synta arter har minskats genom att PCR-metoden har 
utvecklats till ett flertal metoder som ’real time quanti-
tative PCR’(qPCR) och ’droplet digital PCR’(ddPCR)  
(Xia et al. 2018). Gällande risken för kontaminering, 
samt metodiken vid provtagning och lagring av sedi-
ment, revideras metodiken kontinuerligt och fler för-
siktighetsåtgärder tas (Armbrecht et al. 2019). Rörande 
tafonomiska processers påverkan på aDNA har en del 
studier gjorts. En studie har kunnat påvisa att källan 
till det eroderade materialet som bär med sig aDNA till 
sedimentet starkt påverkar hur hög koncentrationen av 
aDNA blir (Giguet-Covex et al. 2019). Giguet-Covex 
et al. (2019) kunde påvisa att eroderat material som 
härstammar från högre horisonter av paleosolen för 
med sig mer aDNA till lakustrina sediment jämfört 
med materialet från lägre horisonter (som är mer rika 
på minerogent material) samt bar jord och finkornigt 
glacialt material. Giguet-Covex et al. (2019) kunde 
även konstatera att många artiklar som publicerats 
gällande växters aDNA har missat att diskutera ta-
fonomins inverkan samt att detta verkar vara ett kun-
skapsområde som behöver utforskas ytterligare.  
 

6.4 Framtida möjligheter till ökad kun-
skap om vegetationsutvecklingen i 
Skandinavien under och efter 
Weichsel-istiden baserad på aDNA-
analyser 

På grund av alla tafonomiska processer som påverkar 
de organismer som senare kan återfinnas i exempelvis 
sediment blir endast en liten andel av alla organismer 
bevarade som fossil (Holland 2016). Genom aDNA 
har en ny undersökningsmetod med hög potential ut-
vecklas som kommer att ytterligare utvecklas i framti-
den. Men för att aDNA som analysmetod ska bli mer 
förlitlig krävs mer kunskap om bland annat vilka pro-
cesser som påverkar hur aDNA i arkiven kom dit 
(Brown & Barnes 2015;  Giguet-Covex et al. 2019;  
Beng & Corlett 2020;  Edwards 2020;  Capo et al. 
2021). Det vill säga, vad är det aDNA egentligen re-
presenterar i paleomiljön? Varifrån och hur långt bort 
från sjön/våtmarken/havet härstammar det undersökta 
aDNA? Finns det arter som bevaras som DNA enklare 
än andra? I så fall, vad beror det på? Om det ska gå att 
kvantifiera artförekomst och populationsstorlek genom 
aDNA måste de mer tekniska aspekterna såväl som de 
tafonomiska processer som påverkar aDNA undersö-
kas vidare (Beng & Corlett 2020;  Edwards 2020). 

 Om mer sällsynta arter i floran ska studeras bör 
dessutom alternativa metoder till PCR beaktas för att 
kunna förbigå taxonomiska skevheter i vilka taxa som 
blir amplifierade (Beng & Corlett 2020;  Edwards 
2020). Nya metoder som ej inkluderar PCR för att 
analysera sällsynta taxa har utvecklats och testats på 
taxa inom gruppen artropoda (Zhou et al. 2013;  Ji et 
al. 2020). Något liknande skulle eventuellt behövas för 
att hitta de mest sällsynta av växttaxa från de paleo-
ekologiska arkiven. 
 Studier av aDNA gör det möjligt att finna spår av 
växt och djurliv som kanske inte bevarats i så pass bra 
skick att fossil kan artbestämmas. Det kan därför vara 
värt det att åter studera sjösediment som tidigare end-
ast undersökts för pollen och/eller makro-/mikrofossil 
för att se om aDNA kan ge ytterligare insikt om hur 
vegetationen på lokalen har förändrats eller ge bevis 
på arters lokala förekomst i de fall där de inte lämnar 
andra spår i form av pollen eller makrofossil så som 
Alsos et al. (2020) har gjort.  I framtiden bör sjöar i 
mellersta och södra Skandinavien undersökas på nytt 
med analyser av aDNA för att se vilken ny information 
som går att få om vegetationsförändringen under och 
efter Weichselistiden. Hittills har endast ett fåtal såd-
ana studier publicerats (Parducci et al. 2019;  Nota 
2022). Fortsatta aDNA-studier kommer säkerligen att 
bidra med ny kunskap, och det är inte otroligt att dessa 
nya data kommer att förändra vår syn på hur vegetat-
ionen i Skandinavien har utvecklats under och efter 
Weichsel-istiden. 
 

7 Slutsatser 
Studier av aDNA är ett forskningsfält med hög pot-
ential och rum för förbättring. Med hjälp av denna 
metod har vi fått ny kunskap om hur vegetationen såg 
ut i norra Skandinavien. Genom en analys av de data 
som presenteras i de fyra studerade artiklarna går det 
att se att det finns en skillnad i hur många taxa som 
kan identifieras baserat på aDNA jämfört med pollen 
och makrofossil. Generellt sett kunde fler taxa identi-
feras genom pollen jämfört med aDNA och makrofos-
sil. aDNA kunde däremot identifiera fler taxa än 
makrofossil. Inom grupperna träd och buskar, mossor, 
alger och vattenlevande växter var aDNA bäst på att 
identifiera taxa av de tre metoderna, och det var även 
huvudsakligen i dessa grupper som aDNA identifie-
rade tidigare okänd taxa. 
 Inlandsisens dynamik var mer komplex än vad man 
tidigare har trott, vilket bevisas genom förekomsten av 
refugier samt närvaron av ett flertal växter som kräver 
ett varmare klimat (ex. vattenlevande växter). Fler 
studier inom forskningsområdet behövs för att få en 
bredare kunskap om vegetationens förändringar under 
och efter Weichsel-istiden. För att öka tillförlitligheten 
i resultaten från aDNA-studier måste även fler studier 
på tafonomiska processers påverkan på aDNA göras.  
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