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Invintring av granplantor

— fran lang natt till knoppvila och frosttolerans

¢ Froplantor av gran borjar invintringen
under den forsta tillvaxtsasongen i samband
med att de avslutar sin langdtillvaxt under
sensommaren. Invintringen sker som en
reaktion pa att natterna blir lingre.

¢ Plantorna kidnner av andringarna i natt-
langden med hjalp av fytokromer, dvs. en
speciell typ av proteiner som ar mottagare
av rott och morkrott ljus.
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Tva likaldriga plantor ddr den
vdnstra satsat pa tillvixt, medan den
hogra satt knopp och ddrmed
paborjat sin invintring.
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lla som har egen tridgard

vet att ett trdd som Kklarar

mycket ladga temperaturer
mitt i vintern, kanske ner till =40°C,
anda kan skadas svart av en enda
frostnatt i maj—juni eller september.
For att bli frosthirdiga pa hosten
maste triden genomga gradvis invint-
ring som borjar redan under sen-
sommaren. Processen fortsatter un-
der hosten och forvintern, sa att tra-
den normalt har maximal hardighet
under den kallaste perioden vinter-
tid. Invintringen ar en fascinerande,
ytterst komplicerad process, men
trots stora forskningsinsatser alltse-
dan 1800-talet ar var kunskap om
invintringen bristfillig. Genom att
odla granplantor under olika ljus-
och temperaturférhallanden i kli-
matkammare, har vi successivt fatt
mer och mer kunskap om vad som ar
betydelsefullt f6r invintringen.

Frosttoleransen ar viktig

I Norden ar god frosttolerans hos
skogsodlingsmaterialet avgoérande
for ett lyckat féryngringsresultat. I
synnerhet giller detta vid plantering
pahyggenifrostlantaligen, dar plan-
torna léper en betydande risk att
skadas av frost. For denna typ av
planteringar ar det darfor viktigt att
plantorna har saidana egenskaperatt
de hinner invintra i tid innan hos-
tens frostnatter kommer.

Vi vill ta reda pa hur triden kan
"veta” nar det ar dags att invintra. Vi
vill ocksa undersoka hur nordliga
och sydliga granpopulationer skiljer
sig at genetiskt, fysiologiskt och
molekylart betraffande sitt sitt att
invintra.

Langdtillvaxt eller knopp?
Tillvixtavslutning och knoppsittning
arnodvandiga for attfrosttoleransen
skall kunna byggas upp under hos-
ten och for att plantan skall fa en
normal skottutveckling foljande var.
I trakten av Uppsala startar granen
bildningen av knoppar i skott-
spetsarnavanligtvis redan i borjan av
juni hos vuxna trad — samtidigt avtar
langdtillvixten. Man kan tycka att
vaxtsdsongen utnyttjas daligt, men
skall komma ihag att fran juni till en
bit in pa hosten ar aktiviteten stor i
knopparna eftersom anlagen for
nista ars tillvaxt bildas da.

Nattlangden styr plantan

Vi har studerat unga fréplantor ef-
tersom de ar speciellt kansliga for
frost och eftersom deras tillvaxt och
hardighetaravgorande for ett lyckat
planteringsresultat. Till skillnad fran
vuxna trad fortsatter unga froplantor
attstracka sig fram till sensommaren
och tidig hoést. Tidpunkten for
tillvixtavslutningen och bildningen
av knoppar i skottspetsarna varierar
emellertid beroende pahiarkomsten.
Det ar i forsta hand nattldngden som
avgor nar en froplanta avslutar sin
langdtillvaxt. Daremot kidnner vi
mindre val till vad som styr tillvixt-
avslutningen hos vuxna trad.

Paverkan av nattlangden star under
stark genetisk kontroll och ar ett gott
exempel pa hur evolutionen styrs av
detnaturligaurvalet. Medan detkrévs
9-10 timmars natt for att rumanska
granplantor skall sitta knopp, ford-
rar lapplandska granplantor endast
2-3 timmars natt, enligt resultat fran
klimatkammarstudier. Pa plantsko-
lorna ar det numera vilkant att natt-
langden har stor betydelse for att vi
ska fa god plantproduktion. Sadd av
de nordligaste granpopulationerna
under februari eller mars leder ofel-

bart till att tillvixten omedelbart
upphor. Detta beror pa att nitterna
vid denna tid pd aret ar sa langa att
plantorna satter knopp. For att und-
vikaknoppsattning férlangs dagarna
med artificiellt ljus, eller ocksa far
plantorna ljus under en period pa
natten. Det viktiga ar att den sam-
manhangande natten forkortas. Fra-
gan ar da hur plantorna kan regi-
strera sammanhdngande natter och
om olika ljuskvalitetleder till samma
resultat.

Ljuskvaliteten och tillvaxten
Vi maste anta att plantan anvinder
nagon typ av ljusmottagare for att
kidnna av férandringar av nattlang-
den. Hos andra arter, t.ex. blagran,
har man dragit slutsatsen att det ar
des.k. fytokromernasom utgor dessa
ljusmottagare. Fytokromerna ar en
proteinfamilj som reagerar pa rott
ljusavvaglingden 660 nm och mork-
rott ljus av vaglangden 730 nm.

I plantskolorna anvinds ofta arti-
ficiellt ljus. En fraga man déarfor kan
stallasig dr hur glodlampor och olika
typer av lysror skiljer sig fran varan-
dra och fran dagsljus. Har ar ljusstyr-
kan vid rott ljus (viaglingd 660 nm)
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Figur 1. Knoppsdttningens beroende av ljuskvaliteten vid odling i kontinu-
erligt ljus. Figuren visar att knoppsdttningen hos den nordliga populationen
induceras av hog R/FR-kvot (kurva 1 och 2). Figuren visar ocksd att regim 1
inte ger knoppsdtining hos plantor ur sydlig population (kurva 3), trots att
den ger 100% knoppsdttning hos den nordliga populationen (kurva 1).




och vid morkrétt ljus (vaglangd 730
nm) avsarskiltintresse, eftersom den
paverkar fytokromreaktionerna.
Aven kvoten mellan ljusstyrkan vid
660 nm och Jjusstyrkan vid 730 nm,
den s.k. R/FR kvoten, ar viktig.

Naturligt ljus har under dagtid lika
mangder av rétt och morkrott ljus
(R/FR-kvot=1) medan det vid skym-
ning och gryning ar proportionellt
mer morkrott ljus (R/FR-kvot= ca
0,8). Metallhalogenlampor har en
R/FR-kvot pa ca 2, medan vanliga
glodlampor ger ungefar samma kvot
som skymningsljuset. Lysroriallman-
het har héga R/FR-kvoter mellan 7
och 10. For den typ av lysror som
anvantsidennaundersokning, ”Cool
White”, galler dessutom att ljus-
styrkan ar lag over hela vaglangds-
omradet 660-730 nm.

Ifigur 1, pa féregaende sida, redovi-
sar vi hur granplantor reagerar pa
Cool-White-ljus. Det framgar att det
finns en klar skillnad mellan popula-
tionen fran Lappland och den fran
Rumanien. Nar de nordliga gran-
plantorna fick en férlingning av 8-
timmarsdagen med 16 timmars Cool-
White-belysning (som ju har lag ljus-
styrka 6ver hela vaglingdsomradet)
avslutade de tillvixten omedelbart
ochbildade toppknoppar; detta trots
att de fick kontinuerligt ljus under
hela dygnet (kurva 1). Kontroll-
forsoket, som askadliggdrs av kurva
2, visade att tillvixtavslutningen be-
rodde pa ljuskvaliteten under for-
langningen avdagen (R/FR-kvoten)
snarare an ljusstyrkan. Till skillnad
fran de nordliga plantorna satte de
sydliga plantorna inte knopp under
Cool-White-lysror, utan fortsatte att
vaxa (kurva 3). Forskare i Norge har
tidigare fatt liknande reslutat med
extremt nordliga och sydliga pop-
ulationer av Salix pentandra. Detta
tyder pa att det finns en grundlig-
gande skillnad mellan nordliga och
sydliga populationervad giller deras
satt att reagera pa ljuskvaliteten.
Dessutom ar reaktionen beroende
av nér och under hur lang tid ljus av
olika kvalitet ges under dygnet.

Olika antal natter

Fragan ar dd hur mangalanga nétter
granplantor behover for att knopp-
sattningen skall starta, och om nord-
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Figur 2. Knoppsittning och knoppuila initierad efter behandling med olika
antal langa ndtter. (A) Den nordliga populationen behovde endast en 16
timmar lang natt for att ndstan samtliga plantor skulle sdtta knopp, medan
den sydliga behovde 4 langa ndtter. Den nordliga populationen krdvde
emellertid fler ndtter for att sdtta knopp da nattlingden minskades till 5
timmar. (B) Uppbyggnaden av knoppuvila skedde snabbt hos den nordliga
populationen som utsatts for 16 timmars natt jamfort med 5 timmars natt
och jamfort med den sydliga populationen. Graden av knoppvila bestimdes
som antalet dygn mellan knoppsdtining och knoppsprickning efter det att

liga granar behover farre langa nit-
ter n sydliga. En annan fraga dr om
natternaslangd har nagon betydelse.
Studier under 60-talet antydde att
endast ett fatal langa natter var till-
rackligt for att knoppsittning hos
granplantor av olika ursprung skulle
starta. For att fa mer ingaende svar
odlade vi granplantor fran norra
Sverige och fran Rumdanien under
kortnattsforhallanden i 10 veckor.
Darefter fick de 16 timmars natter
under 1-12 dygn. Efter behand-
lingen aterforde vi plantorna till de
ursprungliga odlingsforhallandena.
Det visade sig da att de nordliga
plantorna bara behovde en lang natt
for att reagera, medan de sydliga
behovde 4 linga natter (fig. 2A).
Betydelsen av nattens lingd testade
vi genom att ge plantor av nordligt
ursprung natter av5 timmars langd i
stallet for som tidigare 16 timmar

(fig. 2A). Under sadana forhallan-
den krivde de nordliga plantorna 4
natter for knoppinitiering. Mycket
talar alltsa for att det ar fraga om en
doseffekt; ju langre natt, desto snab-
bare knoppsattning.

Knoppvila och frosttolerans

Med vila menar vi i det har samman-
hanget att langdtillvaxten tillfalligt
upphor. Vilaar dock inte nagon "allt
eller intet-egenskap”, utan kan vara
mer eller mindre djup. Vi bestimde
graden av vila som antalet dagar till
dess plantorna hade aterupptagit
langdtillvaxten nar de efter lang natt
overfordes till kontinuerligt ljus.
Dessa forhédllanden bryter sa sma-
ningomyvilan i knoppen utan attden
utsatts for lag temperatur. Laga tem-
peraturer ar det som vid normala
forhallanden bryter den djupa vilan.
Uppbyggnaden av knoppvilan un-
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Figur 3. Sambandet mellan utveckling av knoppuvila och frostiolerans under
12 veckor med ldang natt hos den sydliga granpopulationen. Knoppuilan
avtog medan frosttoleransen byggdes upp. Graden av knoppvila bestimdes
enligt beskrivning i figurtexten vid fig. 2. Frosttoleransens storlek bestimdes
genom altt vi vid olika tidpunkter under 12-veckorsperioden testade i vilken
man plantornas toppknoppar tolererade —10°C utan att skadas.

der langnattsbehandlingen visas i fi-
gur 2B. Avfiguren framgarattknopp-
vilan byggdes upp snabbare hos den
nordliga an hos den sydliga popula-
tionen.

Vihar aven studerat sambandet mel-
lan knoppvila och frosttolerans un-
derlangnattférhallanden (fig. 3). Vi
fann da att knoppvilan avtog innan
fullstindig frosttolerans var upp-
nadd. Detta tyder pa att olika gener
reglerarvilarespektive frosttolerans.
Dessutom avtog vilan snabbare hos
den nordliga populationen dn hos
den sydliga. I naturen har sannolikt
den djupa vilan forsvunnit vid jultid.
Under normala temperaturfor-
hallanden leder emellertid inte detta
till ndgon for tidig avhirdning. En
eventuell vaxthuseffekt skulle dock
kunna initiera en tidig avhiardning
med 6kad risk for frostskador som
foljd.

Hormonernas roll
Det ar sakert sa att manga bioke-
miska reaktioner sker fran det att

fytokromerna uppfattar langnatts-
signalen till dess tillvixtavslutningen,
knoppsittningen och uppbyggnaden
avfrosttoleransen har skett. En kvali-
ficerad gissning, som har ett visst
stod fran forsoksresultat, ar att
hormonerna abskisinsyra och gib-
berellin fyller en funktion vid tillvaxt-
avslutningen. Mycket forenklat kan
man betrakta gibberellin som "gas-
pedalen” for langdtillvixten, medan
abskisinsyra daremot ar en potenti-
ell broms. Det finns tecken som ty-
der pa attabskisinsyra aven spelar en
roll da knoppvilan byggs upp och da
frosttoleransen utvecklas.

Slutord

Tillvixtavslutning, knoppsattning
och uppbyggnad av vila, som ar
invintringens forsta steg, kan tyckas
vara enkla processer dar "passivitet”
successivt ersatter “aktivitet”. Det ar
dock snarare tvartom. Invintrings-
processen forutsitter ettantal sofisti-
kerade mekanismer som till stor del
ar okdnda. Vi vet att signalen for
tillvaxtavslutning ar nattlingden. For

att ta emot signalen kravs ljusmot-
tagare som skiljer mellan natt och
dag, och sannolikt behévs dven en
biologisk klocka som madter natt-
langden. De hittills kinda mottagar-
na ar fytokromerna; daremot vet vi
mycket litet om den biologiska
klockan. Vid exponering for lang
natt sitts manga forandringar i
cellernas amnesomsittning igang.
Genom att kombinera genetiska, fy-
siologiska och molekylarbiologiska
metoder kommer vi att 6ka forstael-
sen for invintringens olika faser, na-
gotsom dr av fundamental betydelse
for savil skogsodling som skogs-
tradsforadling.
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