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I. Imledning

Virkningen av frost hos levende organismer av forskjellig
slag har vert studert gjennom lange tider. Innen botanik-
ken gdr slike undersgkelser helt tilbake til midten av det
18. &rhundre. Den seinere tids forskning pd dette felt har
fort til betydningsfulle fremskritt pd mange omrdder innen-
for biologien. Innenfor landbruket har f.eks., utviklingen
av metoder for lagring av dypfryst sed spilt stor rolle i
husdyravlen. I foredlingsarbeidet med sikte pd gkt hardfer-
het hos forskjellige vekster, nyttes i stor utstrekning
ulike laboratoriemetoder for testing av frostresistens og
hardferhet.

Et felles siktepunkt for forskningen pd dette omréde er &
klarlegge hva som skjer i levende celler og organismer ved
frysing, hva som er grumnem til ulik grad av frostresistens,
og videre hva som er den egentlige &rsak til at cellene der
av frost.

I det felgende blir det gitt en kort oversikt over noen be-
greper, faktorer og forhold som er av betydning for forstiel.-
sen av frost og frostskader i levende cellevev. Videre blir
det gitt en oversikt over de viktigoto miljzmessige og fysio-
logiske forhold som gjor seg gjeldende i samband med frost

og frostresistens hos planter. Det er ogsd gitt en kort be-
skrivelse av ulike metoder for frysing av planter og plante-
vev. I teksten er det henvist til en del litteratur av nyere
dato, bade originalarbeider og mer omfattende oversikter.

II. Prinsippene for frysing og frost i biologisk sammenheng

1. Vann- og isstruktur

Vann er en av de viktigste bestanddeler i levende systemer
bdde kvalitativt og kvantitativt. Kjennskapet til vannets
funksjon er derfor viktig for forstdelsen av frost i levende



organismer. Det er imidlertid ikke helt klarlagt hvilken
betydning vannet har, direkte eller indirekte, for frost
og frostskader i levende cellevev,

Vannmolekylet kan skisseres som en V med en oxygenkjerne ved
basis og med hydrogenkjerner ved de to dpne endene. Mole-~
kylet far pd denne mdte en tosidig elektrisk struktur med

to positivt ladde protoner i en retning og negativt ladde
elektroner i motsatt retning. To av de 4 par valenselektro-~
ner er forbundet med hydrogenatomer, mens to par, de sdkalte
"ensomme" par, peker bort fra det positive omrdde av mole-
kylet. Denne asymmetrien gjer at vann f£4r en relativ les
struktur med langt mindre tetthet enn de fleste andre fly-
tende stoffer. Gjennom de "ensomme" elektronparene og de
positive protonene kan vannmolekylene danne hydrogenbénd
béde med andre vannmolekyler og med molekyler av andre foi-
bindelser. '

Et vannmolekyl kan, p.g.a. fordelingen av protoner og elek-
troner, forbinde seg med 4 andre og danne et sdkalt "tetra-
edron", med alle b&nd komplett. Dette er en mer stabil struk-
tur, og det er denne strukturen vann inntar i is (fig. 1).

Fig. 1. Tetraedral koordinasjon av vannmolekyler i is. Mole-
kyl (1) og (2) samt det sentrale molekyl ligger i
papirets plan., Molekyl (3) ligger over dette plan
og molekyl (4) under, slik at oxygenatomene (1), (2),
(3) og (4) ligger i hjernene av et rcgulert tetra-
edron. Avstand i Angstrem (Smith, 1961).



Vann krystalliserer i det hexagonele system, mest typisk

i hexagonale prismer. Molekylene i en iskrystall er arran-
gert i sjikt over hverandre slik at de danner prismatiske
seyler (fig. 2). Det er bare oxygenatomene som har en be-
stemt og regelmessig orientering i iskrystallene. Hydro-
genatomenes orientering ser derimot ut til & vere helt
tilfeldig (Buswell et al. 1956).

Fig. 2. Diagram som viser oppbyggingen av en iskrystall.
(a) Hexagonal prisme. (b% "Celleenhet" som viser
hvordan vannmolekylene er arrangert i en iskrystall.
(¢) Hexagonale figurer av vannmolekyler arrangert
i et plan. (d) Sammensetning av basale plan i
prismatisk struktur (Luyet, 1966).

P4 grunn av den spesielie og regelmessige strukturordning
som vannet har i is, blir det forholdsvis mye "&pent rom"
mellom molekylene. Dette er &rsaken til at vann, i mot-



setning til de fleste andre stoffer, har mindre tetthet

i fast enn i flytende form. Tettheten i vann er sterst ved
+3.98°C, dvs. 1.000 g/ml. Is ved 0°C har en tetthet pad
0.917 g/ml.

Is m& ikke betraktes som et dedt system. Det foreligger
menge beviser for at det finner sted bevegelser av molekyler
og joner i meget stor hastighet. Dersom en iskrystall plas-
seres 1 et elektrisk felt vil den polariseres, dvs. en inn-
stilling av de elektriske ladninger i forhold +il det elek-
triske felt. Ndr stremmen brytes, blir krystallen igjen ney-
tral. Ren is leder elektrisk strem like godt som vann. enda

vann inneholder store mengder fremmede joner (Runnels, 1967).

Is er & betrakte som en "halvleder" og stremmen overferes
med protoner via H30+-joner.

Nér is smelter foregdr det en "strekning" av hydrogenbandene
slik at avstanden mellom oxygenatomene blir noe sterre.
Molekylene kan derfor bevege seg lengre fra hverandre. Det-
te skulle tilsi en mer &pen struktur i vann enn i is, men
som nevnt, er det motsatte tilfelle, Arsaken er at molekyl-
ene i vann samler seg i mer eller mindre "kompakte grupper",
slik at hvert vannmolekyl er omgitt av fem eller flere an-
dre molekyler istedet for bare fire i is.

Krystallisasjon i vann eller en vandig legsning kan foregd

enten ved homogen kjernedannelse, dvs. dannelse av iskjer-
ner i helt rent vann, eller ved heterogen kjernedannelse,

som blir katalysert av frermmede partikler.

Vannmolekylene kan floke seg sammen og danne sdkalte aggre-
gater pd basis av tetraedronstrukturen. Ved lave tempera-
turer, under frysepunktet, blir denne tendens sterkere, og
en mener néd at dette er grunnlaget for den homogene kjerne-
dannelsen.

En iskjerne i en vandig legsning vil stadig vere utsatt for
et bombardement av vannmolekyler. Dersom energien i dette

L.



bombardement er hey, f.eks. hey temperatur, ken vannmole-
kyler bli "sldtt ut" fra iskjernens overflate og gd ut i
lesningen. Ved lavere energi kan vannmolekyler "feste" seg
til kjerneoverflaten. Damptrykket er proporsjonalt med
konveksiteten av overflaten, dvs. jo mindre krystallen er,
desto sterre overflatekonveksitet, og derfor sterre damp-
trykk i forhold til en sterre krystall. Under ellers like
forhold vil meget smd krystaller derfor ha en tendens til

4 miste vannmolekyler og bli mindre, mens sterre krystaller
vil ha en tendens til & oppta vannmoleky;szgﬁbyggge. Nér

- forholdene er slik at krystallen har lik mulighet til & oke
eller minske i sterrelse, er den ved sin kritiske sterrelse.
Den kritiske storrelsen er bl.a. avhengig av temperaturen.
Jo lavere temperatur desto mindre er den kritiske storrel-
se, fordi avgangen av molekyler fra overflaten da er mindre.
Rent vann i smé& drdper, f.eks. vanndamp i skyer, kan under-
kjeles helt ned til -40 - -50°C. Ved denue temperaturen

er den kritiske.sterrelse sd liten at aggregater av vann-
molekyler kan danne iskjerner, -e fig. 3.
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Fig. 3. Sambandet mellom temperatur og kritisk sterrelse av
en iskrystall. Ved temperaturer under -30°C nzrmer
den kritiske sterrelse seg dimensjonen av vannmole-

kyl-aggregater (Meryman, 1966).



Homogen kjernedannelse er ikke det mest vanligé:“Vann i
"storre mengder" kan bare underkjeles til litt under smel-
tepunktet. Det er antatt at krystallisasjonen her blir kata-
lysert av fremmede partikler, dvs. ved heterogen kjerne-
dannelse (jfr. kondensasjon av vanndamp til regn i atmos-~
feren). Heterogene krystallisasjonskjerner har gjerne en
overflatekonfigurasjon som stemmer overens med iskrystal-
lenes, f.eks. A N03. Prinsippene for dannelse av iskrystal-
ler, bdde den homogene og heterogene kjernedannelse, er
imidlertid ikke helt klarlagt.

Amorf is har ingen bestemt strukturordning. Tidligere ble
det hevdet at amorf is kunne dannes bl.a. ved langsom kon-
densasjon av vanndamp pd meget kalde flater, dvs. ved svert
rask nedkjeling. Nyere forskning har vist at det er meget
vanskelig & unngd krystalldannelse, selv med den raskeste
form for nedkjeling. Ved tilsetning av stoffer som hindrer
krystalldannelse, f.eks. glyserol, er det mulig & f& i stand
amorf is.

Isens tilstand eller struktur beror bl.a. pd temperaturea.
Dersom temperaturen heves fra et lavere il et hoyere nird,
kan isstrukturen forandrcs, sikalt wckrystallisasjoa. Ved
demne prosess pker krystallsierrelsen pd bekostning av smé
krystaller. Reskrystallisasjon kan lett iakttas under natur-
lige forhold bdde i sne og is.

Etter hvert som isdannelsen i vann eller i en annen vaske
fortsetter, vil krystallene vokse til isformasjoner av ulike
slag. Hvilken type isformasjon som dannes, avhenger bl.a,

av nedkjelingshastigheten. Er nedkjelingen langsom, vil

det dannes velordnede hexagonale formasjoner.

Ved hurtigere nedkjeling blir isformasjonene mer uregel-
messige, sédkalte irregulare dendriter, og ved svert hurtig
nedkjeling framkommer en slags "amorf" struktur, men som
likevel viser seg & vare krystallinsk. Dennz formen kalles
spheruliter (Luyet, 1966).




Fig. 4. Dannelse av hexagonale formasjoner (Iuyet, 1966).

Fig. 5. De fire hovedtyper av isformesjoner. (a) Hexagonal
form. %b) Uregelmessige dendriter. (c og d) Spheru-
liter (Luyet, 1966).



Uttrykk som langsom, hurtig og svert hurtig nedkjeling
er upresise uten en nzrmere forklaring. Som rettesnor kan
felgende verdier anferes:

Temp., Oc . . Pid Benevning

0 til =190 2 gek. el. mindre Svert hurtig
0 til - 79 2 sek. til 5 min. Hurtig

0 til - 79 10 min. el. mer Langsom

0 til - 20 1 time el. mer Svert langsom

Ved frysing av cellepreparater blir gjerne en temperatur-
senking pé 10 pr. minutt angitt som langsom nedkjeling.
Nedkjolingshastigheter p& opptil 100 000° pr. sekund blir
ogsd angitt.

2. Frysing av lgsninger

En lesning er & betrakte som et homogent system selv om den
inneholder oppleste stoffer av forskjellig slag. Flere av
losningenes typiske fysiske og fysiologiske egenskaper be-
ror pd antall partikler av opplest stoff. Det gjelder f.eks.
senkning av kokepunkt og frysepunkt og gkning av osmotisk
potensial.

Legses et stoff i vann, vil damptrykket av vann bli redu-
sert ved hvilken som helst temperatur. Damptrykket beror

pd hastigheten av evaporasjon og kondensasjon av vannmole-
kyler ved overflaten. Damptrykket avtar med konsentrasjonen
av oppleste stoffer, fordi antallet av vannmolekyler pr.
overflateenhet blir redusert. Dette forhold kan uttrykkes
slik:

o~ ® 14

0 - n, + n,

der Pc og P er lgsningsmidlets resp. lesningens damptrykk,
og n?‘bg n, er antall moler av opplest stoff resp. leosnings-



middel. Et eksempel: I en vandig lesning har vi at n, = 55.49

(antall gram-molekylvekter pr. 1 000 g vann). For en 1 molal 1

losning far vi:

T 55 = 0:0177
Dette betyr at vanndamptrykket i en 1 molal legsning er
1.77% mindre enn for vann alene, og lgsningen er i vanndamp-
trykklikevekt med relativ fuktighet pd 98.23%. Dette kalles
ogséd vannaktiviteten, 8,9 her 1lik 0.9823. Under ideelle
forhold er vannaktiviteten uavhengig av temperaturen, men
sé& snart frost og dermed isdannelse inntrer, vil konsentra-
sjonen stige inntil lesningen er i damptrykklikevekt med
isen. Damptrykket over is faller langt raskere med synkende
temperatur enn damptrykket over vann. Dette anskueliggjores
nettopp ved at konsentrasjonen i en lgsning stiger etter
hvert som vannet fryser til is.

Vannmolekylene i en lesning vil bli spredd fra hverandre,
mer eller mindre, alt etter konsentrasjon av oppleste stof~
fer. Nir temperaturen synker til vannets frysepunkt, blir
det derfor vanskelig for vannmolekylene & n& hverandre og
danne isstruktur. Frysepunktet av en slik lgsning vil der-
for nedsettes, hvor mye beror pd mengden av opplest stoff.

Frysepunktsenkningen henger ogsd sammen med graden av under-
kjeling. Jo sterkere underkjeling, desto stgrre er fryse-
punktsenkningen. Nar isdannelsen i en underkjelt lesning
starter, stiger temperaturen raskt til legsningens frysepunkt.
Men lgsningen blir samtidig mer konsentrert p.g.a. isdan-
nelsen, og det observerte frysepunkt gjelder derfor for den
mer konsentrerte legsningen og ikke for den opprinnelige.

Det er derfor nedvendig & nytte en korreksjonsfaktor, dersoﬁ
graden av underkjeling varierer (Walter, 1936).

Det som her er sagt om kjemiske og fysiske forhold i les- !
ninger, gjelder ikke dersom det oppleste stoffet undergéir
dissosiasjon, f.eks. elektrolytter.

[IE——
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Prysing av en lesning skjer i to faser: Primer krystallisa-
gjon, dvs. krystallisasjon av vannet i lesningen. og sekun-
der krystallisasjon, som innebzrer at det oppleste stoff og
losningen i sin helhet fryser. Hvis f.eks. en underkjolt
NaCl-lgsning podes med en iskrystall, vil den ta til & fryse
og temperaturen stiger til lesningens frysepunkt. Ved fort-
satt nedkjeling dannes mere is, og konsentrasjonen gker.
Samtidig vil et mindre volum lgsning vere i likevekt med et
sterre volum is. Ved -21.8°C har konsentrasjonen av NaCl
nddd et maksimum pd ca. 30 g prosent, eller 5.2 molar. Det-
te kalles lesningens eutektiske punkt,; og -21.8°C er den
laveste temperatur ved hvilken en NaCl-lgsning kan vere flyt-
ende og i likevekt med fast NaCl og is. Temperaturen i les-
ningen vil holde seg ved -21.8%C inntil alt vamm er frosset
og all NaCl er felt ut, deretter synker temperaturen i mas-
sen,

En skal gi noen eksempler pd eutektisk temperatur for ulike
elektrolytt-lgsninger:

KNO, -2.9% Nacl -21.8°C
KC1 "'11 01 " MgC12 -3346 "
NH,C1 -15.8 " CaCl, -54.9 "

Noen elektrolytter danner hydrater med vann, dvs. vannet
krystalliseres rundt saltet, f.eks. Ca012, andre danner
krystallinsk salt og krystallinsk is, f.eks. KC1, mens atter
andre danner bd&de hydrat og is, f.eks. NaC1,

Flere stoffer danner ikke krystallinske "eutektiks". Som

et eksempel kan nevnes glyserol, 03H3(OH)3. Fryses en opp-
lgsning av glyserol i vann, vil vannet krystallisere ut til
konsentrasjonen har nddd ca. 63%. Senkes temperaturen ytter-
ligere, vil ikke mere vann krystallisere ut, og den rester-
ende lesning gdr langsomt over i en "glassaktig" form, en
slags amorf struktur. Dersom glyserollgsningen innecholder

et salt, f.eks. NaCl, oppforer den seg pd samme midte. Saltet
holder seg i opplesning i glyserol-vannkomplekset, og det



vil inngé i den "amorfe" stfukturen sammen med glyserol
og vann, nir temperatuten Blir la¥ hok. Dette er en av

grunnene til at glyserol egner seg som beskyttelsesmiddel
ved frysing av levende celler og cellevev.

3. Frostbeskyttende stoffer

Det har lenge vert kjent at enkelte kjemiske forbindelser
kan hindre frostskader ved frysing av levende biologisk
materiale. Glyserol er det mest anvendte beskyttende middel
ved frysing og lagring av dyriske celler, f.eks. rede blod-
celler og spermieceller. For at et stoff skal ha frostbe-
skyttende virkning, mé det kunne danne forbindelse med vann
gjennom hydrogenbdnd for derved & hindre at vannet fryser
til is. Videre mé& stoffet kunne tjene som opplesningsmid-
del for ekt konsentrasjon av elektrolytter, og det méd kun-
ne trenge igjennom cellemembranene. Mange andre stoffer har
vist god frostbeskyttende virkning, f.eks. dimetyl sulfoxid,
CH3 SO CH3, (DMSO), etylen glycol. CH,,0H CH,0H, dietyl glycol.
O(CH2 CHZOH)Q m.fl, Karakteristisk for disse stoffene er at
de danner tyktflytende vesker, som vanskelig krystalliserer
selv ved svert lave temperaturer.

Ogsd ved frysing av plantevev er det pdvist beskyttende
virkning av ulike stoffer. En har ogsd prevd 4 gke frost-
resistensen ved & sproyte slike stoffer pd hele planter,

men resultatene har bare delvis vert positive (Levitt, 1966).

4. "Bundet vann'

En del av det totale vanninnholdet i levende organismer blir
gjerne kalt bundet vann fordi det er holdt mer eller min-
dre fast til terrstoffet. Denne vannkomponenten er delvis
bundet til kolloidale strukturer og delvis til osmotisk
aktive stoffer som f.eks. sukker. Det finnes ingen klar
grense mellom bundet vann pd den ene siden og fritt vann pé



den annen. Det vil alltid vare en "overgangssone" mellom
molekylsjiktene nermest partiklene of det vannet som utgjer
dispersjonsmediet. Alt fritt vann er heller ikke like fritt
slik at det lett lar seg skille ut ved frysing eller pé an-
nen midte. En del av det frie vannet inngdr som inklusjoner
i smd porer eller tynne filmer mellom strukturer som bare
er noen molekyllag i diameter, f.eks. i cellevegger og mem-~
braner. Damptrykket blir i slike tilfelle sterkt redusert
og det gker bandstyrken i hydrogenbdndene. Dette vannet
krystalliserer derfor ikke selv ved svaert lave frysetempera-
turer.

Det har vert diskutert om det finnes en vannkomponent i
levende celler som kan betraktes som absolutt bundet, eller
om det innstiller seg en likevekt mellom vann og is ved hvil-
ken som helst frysetemperatur. Ved en slik likevekttilstand
vil det vere en stadig utbytting av vannmolekyler mellom

is og vann. Ved frysing av en glyserollegsning med en konsen-
trasjon p& ca. 50%, tok det ca. to uker ved -40°C feor det
innstilte seg likevekt mellom is og lesningen. Dette viser
at utfrysing av vann kan vare en svert langsom prosess. Ut
fra energinivdet i hydrogenbdndene, ca. 5-8 kcal/mol, er det
lite sannsynlig at noe vann er sd sterkt bundet at det ik~
ke kan fryse.

Bundet vann kan defineres pd ulike mdter. Det kan f.eks.
defineres som det vann som ikke fryser, eller som det vann
som ikke inngdr i legsninger. I begge tilfeller vil mengden,
i sterre eller mindre grad, variere med frysetemperaturen.
Dette gér frem av sammenstillingen i tabell 1. Tallene gjel-
der for en undersgkelse i muskelvev, 100 g friskvekt og 23 g
torrvekt (Meryman, 1966).



Tabell 1. Fritt og bundet venn som funksjon av temperaturen.

Temperatur Total mengde Ufrosset fritt Bundet
¢ ufrosset vann vann vann
g g £

-1.0 77.0 70.3 6.7
-4.7 19.5 15.1 4.4
-11.6 11.4 6.6 4.8
-16.0 9.2 5.1 4.1
-21.9 7.8 4.0 3.8

Tallene viser at dersom mengden av bundet vann blir defi-
nert som total mengde ufrosset vann, 2.kollonne i tabellen,
vil mengden variere svert mye med frysetemperaturen. Dersom
det defineres som det vann som ikke inngdr i lesninger,
4.kollonne, er verdiene langt mindre, men ogsd her varierer
mengden med frysetemperaturen. Ogsd& ved bruk av andre meto-
der vil mengden, i noen grad, variere med temperaturen.

Det er derfor svert vanskelig 8 bestemme innholdet av bun-
det vann pd en tilfredsstillende méte, og det finnes en rek-
ke forskjellige fremgangsmdter. Mangden av bundet vann i
levende organismer varierer svert mye. Det kan utgjore fra
ca. 5 til vel 30% av den totale vannmengden.

ITT. Mekanismen for frost i levende organismer

1. Intra- og extracellulsr frysing

Det viktigste som skjer ndr levende organismer fryser, er
at mer eller mindre av vannet i cellevevet gdr over til is.
Alle biokjemiske og fysiologiske folger av frost er derfor
direkte eller indirekte konsekvenser av dette forhold.

Alle celler som har et aktivt stoffskifte, vil vmre omgitt
av mer eller mindre vann. Stort sett gér det fram av de
fleste undersgkelser at det extracellulare mediet fryser fer
celleinnholdet, dersom nedkjelingen er forholdsvis langsom.

L



Arsaken til dette er ikked hdlt klarlagt. Serlig i dyrisk
vev er det vanskelig & forklare hvorfor isen forst dannes
utenfor cellene. I enkelte tilfelle har celleinnholdet noe
lavere frysepunkt enn den extracellulere veskefasen, og det
kan vere grunnen til at isen forst dannes utenfor cellene.
Men i andre tilfelle er det ikke pdvist sikker forskjell

i konsentrasjonen, og om det er en forskjell, sd er den
trolig for liten til & influere pd isdannelsen.

Vannet inne i cellene kan fryse ut pd to mdter. Det kan
fryse inne i cellene, dvs. intracellulert, eller det kan
diffundere ut av cellene og fryse extracellulert. Langsom
nedkjgling ferer som regel alltid til extracellular isdannelse.
N&r det er dannet is utenfor cellene og kjslingen er lang-
som, vil vann fra cytoplasmaet diffundere ut s& lenge permi-
abiliteten i cellemembranen fungerer. Damptrykket over den
extracellulere isen avtar sterkt med synkende temperatur,

og vannet trekkes derfor ut fra cellene og fryser utenfor.
Denne prosess er noe forskjellig hos dyr og planter. I
dyrisk vev er cellene adskilt av en tyntflytende substans,
en kolloidal lgsning av proteiner, uorganiske joner og andre
stoffer. Ogsd her dannes isen extracellulsrt ved langsom
nedkjeling. Etter hvert som vannet utenfor cellene fryser,
blir intercellularvesken hypertonisk og vann fra cytoplas-
maet trekkes ut ved osmose.

B&de hos dyr og planter feorer extracellular isdannelse til
at cellene dehydreres og skrumper sammen, se fig. 6. Der-
som cellene er drept av frosten, kan celleveggene likevel
reabsorbere vann under opptiningen og gé& tilbake til sin
opprinnelige posisjon, mens protoplasgg;‘forblir sammen-
skrumpet. Hvis frysingen ikke har fort til skade, vil cel-
lene under opptiningen reabsorbere vann og gjenvinne turgor.
Hos planter fylles cellemellomrommene samtidig med luft.

Ved relativt hurtig nedkjeling kan cellene fryse intracell-
ulert. Denne form for isdannelse feorer sd & si alltid +il
celleded. Dette gjelder ndr iskrystallene er sd store at



Fig., 6. Skjematisk fremstilling av extracellilsr isdennelse
med dehydrering av celiene (Meryman, 1966).

de kan observeres i vanlig nikroskop. Er derimot nedkjelingen
s8 hurtig at iskrystallene inne i cellene fAr submikro-
skopisk sterrelse, dvs. en slags amorf struktur, kan cellene,
under visse forutsetninger, overleve frysingen. Hos planter
er det ikke pévist intracelluler isdannalse under naturlige
vilkdr, men det kan trolig forekomme,  .eks. under ekstreme
strélingsforhold.

Levende celler og organismer kan t8le til dels hey grad av
underkjeling, dvs. nedkjeling under frysepunktet uten is-
dannelse. Ulike deler av planter som f.eks. ndler av furu .
og knopper av forskjellige busker, har vert underkjelt helt
ned til -20 -30°C, gjerceller ned til -16° og insekter ned
til -40°C. Bestemte arter av arktisk fisk lever i lange
perioder i underkjelt tilstand. De oppgitte temperaturene
betyr ikke noen absolutt grense for & overleve underkjeling,
men det har ikke vert mulig & opprettholde underkjeling ved
lavere temperaturer. Det er sjelden pavist skade av under-



kjeling eller temperatursjokk.

Celleinnholdet er sammensatt av mange forskjellige stoffer
og stoffgrupper. Ved temperaturer under frysepunktet, skul-
le derfor cellene lett kunne fryse pd grunn av hetrogen
kjernedannelse. Men ettersom cellene kan underkjeles i be-
tydelig grad, er det klart at disse stoffene ikke umuddel-
bart kan fungere som kjerner for isdannelse. Grunnen er

at mange av stoffene forekommer i legsning og ikke i krysta-
lisk form. Strukturelle proteiner er pd en mdte ikke i "los-
ning", men heller ikke disse synes & fungere som kjerne-

dannere uten ved svert lave temperaturer,; sannsynligvis
fordi partiklene er for smi.

Dersom cellene er omgitt av is, skulle dette lett fore til
"poding" av celleinnholdet. Det er imidlertid pdvist at
cytoplasmaet kan underkjeles helt ned til -13°C selv om det
er extracelluler is til stede. Plasmamembranen virker som
en bariere og hindrer at celleinnholdet blir "podet" av is
utenfra. Dette er pdvist bdde i dyre- og plantevev (Mazur,
1966). Under frysing kan det dannes is mellom celleveggen
og plasmamembranen, men uten at det dannes is inne i proto-
plasten.

Dersom det er extracellulsr is tilstede og cellene er under-
kjelt, er damptrykket over det intracellulszre, underkjelte
vannet hgyere enn det over den extracellulzre isen. Damp-
trykklikevekt kan gjenopprettes enten ved at cellene fryser
intracellulert, eller ved at det intracellulszre, underkjelte
vannet, p.g.a. damptrykkgradienten, flyter ut av cellene og
fryser extracellulart. Hvorvidt den ene eller den andre form
for isdannelse skal inntre, beror pd mange ulike faktorer,
bl.a. frysetemperatur, nedkjelingshastighet, permiabilitet

i cellemembranene, konsentrasjon av stoffer i cellene, osv.
S& lenge cellene kan kvitte seg med vannet hurtig nok et-
ter hvert som temperaturen synker, er det liten fare for
intracelluler frysing. For etter hvert som vannet flyter

ut av cellene, vil konsentrasjonen av stoffer inne i cel-



lene cke, damptrykket synker, og frysepunktet for celle-~
innholdet settes tilsvarende ned.

Hos gjerceller er det pd teoretisk grumnlag utfert bereg-
ninger over andelen av underkjelt, intracellulert vann ved
ulike frysetemperaturer og nedkjelingshastigheter. Disae
beregningene viser at ved langsom nedkjoling, 1°/min., vil
vannet flyte ut fra cellene, og damptrykklikevekt kan der-
med gjenopprettes for den kritiske temperatur for intracel-
luler frost er nidd. Ved hurtig nedkjeling er derimot en
betydelig del av vannet tilbake i cellene ved denne tempera-
tur, og cellene kan derfor fryse intracellulart.
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Fig. 7. Beregnet andel av intracellulert, underkjelt vann
som er igjen ved ulike temperaturer hos gjerceller
som er nedkjelt ved de angitte hastigheter. V4 =
opprinnelig volum intracellulert vann. 1, 100,
1000 og 10 000 oC/min. = nedkjelingshastighet
(Mazur, 1963b).



Lignende beregninger er utfert ved ulik sterrelse hos gjer-
cellene. Store celler inneholder prosentvis mer underkjelt
vann ved en bestemt temperatur og nedkjelingshastighet

enn smd celler, og de vil derfor snarere kunne fryse intra-
cellulert (Mazur, 1966).

Det har vert mye diskusjon om hvordan de ferste extracel-
lulere iskrystallene blir dannet, og pd hvilken méte isen
sprer seg i vevet. Det er ennd uklart hvordan isen sprer seg
seg i vevet hos planter som fryser under naturlige vilkar.

I folge Sakai (1966) begynner frosten hos ulike treslag i
bladene, eller den induseres gjennom lenticeller eller porer
i barken hos trezr som ikke har blad. Ellers blir det hevdet
at isen forst dannes i de store karene som er fylt med vann
eller veske med svert lav konsentrasjon, og sprer seg der-
fra til cellemellomrom og cellevegger i hele planten. Men
ikke alle planter har kar, og hos enkelte arter er kar og
trakeider trange, slik at de neppe egner seg sd godt for
begynnende isdannelse. P4 vate eller fuktige planter dannes
det utvendige iskrystaller (rim) ndr temperaturen synker
under 0°C, og den utvendige isen kan "pode" det underliggende
vev med is.

Som nevnt vil cellene skrumpe sammen etter hvert som ismeng-
den i cellemellomrommene gker. Dersom temperaturlikevekt
kommer i stand, vil damptrykket i og utenfor cellene jevne
seg ut. Nér celleinnholdet er i likevekt med extracelluler
is hva angdr bdde temperatur og damptrykk, sd vil det vere
ved sitt frysepunkt. Planter kan derfor vere frosset i lang
tid ved konstant temperatur uten at det dannes is inne i
cellene. I en slik tilstand vil det meste av plantevevet ha
isfylte cellemellomrom. Det vil inneholde lite luft, delvis
fordi strukturelle deler av vevet kontraherer under frys-
ingen, og delvis fordi ismassen presser luften ut. Om Yyint-

eren k trest splin resz,ofﬁiﬁﬁgdxggfas/ggellv rdi
vevet/Z?g%yé;\s:g Samfien, 1tidig-fled &h volumekning av

vannet under frysingen.



2. Toleranse mot frost hos planter

Det er stor forskjell i frostresistens hos ulike organis-
mer bdde innen dyre-~ og planteriket. Skadene som péferes
en organisme ved frysing beror ikke bare pd frysetempera-
turen, men ogsd pd& andre faktorer som f.eks. nedkjelings-
og opptiningshastighet, frysetid etc.

Enkelte organismer kan til en viss grad unngd frost selv om
temperaturen synker langt under deres frysepunkt. Noen in-
sekter kan f.eks. overleve svert lave frysetemperaturer i
underkjelt tilstand. Ogsé& hos planter er det pévist sterk
underkjeling, men en slik tilstand er svert ustabil, ser-
lig p4 grunn av bevegelser hos plantene, og dersom isdan-
nelse kommer i stand hos underkjelte planter, kan skadene
bli store fordi det kan fore til intracellular frysing.

Plantene har ogsd liten eller ingen evne til & isolere seg
mot kulde. Kambieceller og andre levende celler i trestam-
mer er i noen grad beskyttet mot frost av tykke barklag,
men dette har liten betydning fordi isdannelse forst kan
opptre i bladene eller i porer i barken og spre seg til

det indre av stammene. Temperatursvingningene i plantevevet
kan dessuten i visse tilfelle bli langt storre enn i luften
omkring. Under forhold med sterk utstrdling, kan temperaturen
i plantevevet bli betydelig lavere enn lufttemperaturen, og
ved sterk innstrdling kan temperaturen i plantevevet bli
langt hgyere enn lufttemperaturen.

I barken hos trzr er det funnet svert store temperaturfor-
skjeller mellom nord- og sersiden av stammene, se fig. 8.
Det er ogsé pdvist lavere frostresistens hos barkceller pé
sgrsiden av en trestamme enn p& nordsiden, fordi sterk opp-
varming om dagen forte til avherdning av barkcellene pd seor-
siden (Sakai, 1966).
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Fig. 8. Temperaturvariasjon i barken (0.5 cm dypt) hos
poppeltre til ulike tider i degnet en dag midt-
vinters. Lufttemperaturen T ble mdlt 70 cm over
sngoverflaten. 5 = ser, SE = gorest, SW = sor-
vest og N = nord (Sakai, 1966).

Tropiske plantearter som f.eks. tobakk, ris, bomull m.fl.,
kan bli skadd dersom temperaturen synksr ned mot 0°C (+1 til
+5°C), dvs. uten at plantevevet fryser. Dette blir kalt
kjelingsskader. Det kan ikke gis noen uttemmende forklaring
pé &rsakene til kjelingsskadene. Forstyrrelser i visse stoff-
skifteprosesser som syntese og nedbryting av proteinstoffer,
overvekt av respirasjon i forhold til “_tosyntese, redusert
vanncpptak osv., er sannsynligvis noen av drsakene som lig-
ger til grunn for skadene. Planter som vokser i nordligere
omrdder, blir ikke skadd p& de vegetative organene av tempe~
raturer over 0°C. lios enkelte kornarter, f.cks. bygg, kan
imidlertid pollenct bli edelagt dersom temperaturen synker .
ned til +2 - +3°C like etter aksskyting.

Vanlig potet téler svert lite frost, men enkelte ville arter
fra Ser-Ameriks o; Russland kan t&le -8 til -10°C uten & ta

skade, men disse artene gir svert liten eller ingen avling;

Hos véarkornartene kan spireevnen bli nedsatt p.g.a. frost



dersom temperaturen synker ned til -2 til -5°¢ pd et tidlig
modningsstadium. Ved fullmodning, og dersom vanninnholdet er
under ca. 25%, kan kornet tdle ned til -10°C uten & ta nevne-
verdig skade. Hardfere arter og sorter av ulike engvekster og
hostkorn kan tdle svert lave vintertemperaturer. Det samme er
tilfelle for hardfere typer av frukttrer og berbusker. Men
blomstene hos frukttrerne er svert emfintlige for frost. En-
kelte skogstreslag, f.eks. sibirisk furu (Pinus pumila), kan
tdle selv de laveste temperaturer under naturlige forhold. Man-
ge arktiske og alpine planteslag er meget frostresistente. Et
eksempel pd dette er den arktiske planten Cochlearia fenestrata,
en skjerbuksurt som i full blomst kan overleve temperatur
mellom -40 og -50°C. Noe lignende er tilfelle for issoleie,
Ranunculus glasialig, som vokser pd hegye Tjelltopper.

I torr tilstand kan plantene t8le de laveste temperaturer for-
di vannet som er igjen er "bundet” og det kan derfor ikke fry-
se. Frg, sporer, pollenkorn etc. har vert kjelt ned til nesten
-27300 i flere timer uten skade. Hvetekorn med et vanninnhold
p& ca. 11%, har vert nedkjelt til -190°C uten at kornet ble
skadd (Levitt, 1956).

Ved spesiell fryseteknikk kan plantevev i vanlig fuktig til-
stand overleve svert lave frysetemperaturer. Dette er mulig
dersom nedfrysingen er s& hurtig at iskrystallene i cellene
far submikroskopisk sterrelse. Opptiningen md ogsd vare svert
hurtig, hvis cellene skal overleve f.eks. -196°C. Er opptin-
ingen langsom, vil den "amorfe" isen rekrystallisere, dvs. gd
over til sterre krystaller, og det kan fordrsake celleded. For
4 oppnéd "amorfisering" av celleinnholdet, m@ nedkjelingen vare
fra flere hundre til flere tusen grader pr. sekund. Dette er
mulig ved & lage tynne preparater med ikke for hgyt vanninn-
hold, og & fore disse direkte i f.eks. flytende nitrogen. ca.

-1960, flytende hydrogen ca. -25009 eller flytende helium ca.
-269°C.

Hvis vanninnholdet er tilstrekkelig lavt og frysetekmnikken rik-



tig tilpasset, kan hele organer overleve svert lave tempera-
turer. Kvister av forskjellige treslag er lagret i flere
méneder ved -196°C uten skade. De er forst frosset langsomt
ned til en temperatur som ligger pd grensen av hva de normalt
kan tdle, f.eks. -30°C. Ved denne temperaturen fryser det mes-
te av vannet ut extracellulert. Deretter er de fort direkte
over i flytende nitrogen. Etter denne behandlingen md opptin-
ingen skje like hurtig som nedkjelingen dersom cellene skal
overleve frysingen (sakai, 1965). En kan ogsd nevne at herdete
blad av en furuart ble frosset ned svert langsomt, 3°/time, til
-189° uten skade (Parker, 1960).

Disse resultatene tyder p& at levende protoplasma, endog med
relativt heyt vanninnhold, kan kjeles ned til svert lave tempe-
raturer uten at det oppstdr skade av betydning, dersom den
rette metoden blir brukt.

Ved mer konvensjonell fryseteknikk, f.eks. frysing av hele
planter i fryseskap eller fryseboks, er det i flere undersek-
elser pavist sterre skade ved forholdsvis rask nedkjeling og
opptining enn ved langsom. Men i mange tilfelle er det ikke
funnet en slik sammenheng. Ikke s sjelden mangler en presis
definisjon av hva det i hvert enkelt tilfelle er ment med
"hurtig" og "langsom" frysing og opptining. Dersom en plante
blir frosset tilstrekkelig under den temperatur som er nedven-
dig for at den skal fryse ihjel, sd vil den dg uansett hvor
langsom bdde frysingen og opptiningen er. Blir den derimot
nedkjelt til en temperatur som ligger godt over plantens
"dgdspunkt”", sd vil den overleve frysingen uansett nedkjelings-
og opptiningshastighet. I mellom disse ytterpunkter er det
sannsynligvis en sone der bdde nedkjelings- og opptinings-
hastigheten virker pd omfanget av frostskadene. Innenfor en
slik sone er virkningen av nedkjelingshastigheten sannsynlig-
vis mer viktig, og er ogsd lettere & forklare, enn virkningen
av opptiningshastigheten.
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Fig. 9. Skisse som viser et el'sempel pd "kritisk sone" ved
frysing av planter (Levitt, 1966).,

Som fer nevnt, kan cellene fryse innvendig dersom nedkjelingen
skjer raskt, og intracellulsr isdannelse ferer alltid til 1
celleded. Ved en og samme temperatur kan rask nedkjsling der- U~
for fere til store frostskader, mens langsom nedkjeling ikke
gskader plantevevet. Unntak herfra har =2n vert inne pd tidligere,
nemlig ved anvendelse av spesiell frysetelnikk i laboratoriet.

Ved frysing av hele planter i fryseskap e.l. regnes 1-29C pr.
time som langsom nedkjeling. Under naturlige forhold er ofte
nedkjolingshastigheten enda mindre. En nedkjelingshastihet pa
5-15°C pr. time kan fere til intracellulmr isdannelse hos
hele planter.

Arsaken til at hurtig opptining kan fere til sterre skader
enn langsom, er ikke kjent. Gjentatt frysing og tining ken
drepe plantene ved temperaturer der én gangs frysing ikke
forer til skade. Lengden av fryseperioden kan ogsd virke inn



pé& omfanget av skadene, men neppe innenfor korte tidsrom,
f.eks. noen timer.

Prostskader i hele planter kan vanligvis ikke pévises for en
tid etter at plantene er tint opp. Det har derfor vert adskil-
lig diskusjon om ndr skadene inntreffer. Ved intracelluler
frost er det antatt at skadene skjer under selve frysingen,
men det finnes unntak. Ved extracelluler frost kan skadene
trolig inntre bade under selve frysingen og under opptiningen.

I enkelte tilfelle kan frostskadene pavises sd snart plan-
tene fryser. Det er tilfelle hos planter som skifter farge
eller sender ut en spesiell duft ndr de er drept. Det er ogsé
gitt eksempler pd at frostskadene ferst inntrer en tid etter
opptiningen av plantevevet.

De overjordiske organene hos plantene tdler som regel langt
mer frost enn rettene. Det er ogsd funnet mindre frostresi-
stens hos retter som vokser dypt ned i jorda enn hos de som
vokser like under jordoverflaten. Hos hgstol jevekster fant
Torsell (1959) hgyest frostresistens i terminale skudd, noe
mindre i den hypokotyle stengeldelen, og minst i rettene.
Hos de samme vekstene fant Torsell og Hellstrdm (1955) at
graden av frostskade i ledningsvevet sannsynligvis var av-
gjerende for plantenes evne til & overleve frysingen. Ogsé
hos redklgver og luserne er den nederste delen av hovedrota
mest emfintlig for frost (Sjeseth, 1957).

Hos treaktige vekster tdler bdde marg, ved og den innerste
delen av barken mindre frost enn parenkymcellene i de ytre
barklagene, mens kambicellene ser ut til & tdle mest frost.
Celler i meristemer er i mange tilfelle funnet & vere mer
frostresistente enn andre celler, men dette gjelder ikke gene-
relt. I retter hos gras (Poa sp.) som var drept av frost, fant
en at skadene var mest utbredt i cellene inntil lednings-
strengene. Dette cellevevet inneholder meristemceller som er
nedvendig for dannelse av nye retter slik at plantene kan
regenerere og overleve (Beard og Olien, 1963).



Blomster, springende lmopper, nydannede blad og skudd etc.,
er gjerne de organene som ferst blir skadd av frost, mens
fullt utviklede organer er mer hardfere. Men resultatene er
imidlertid svert variable i s& méte.

I retter hos hvete, rug og erter tédlte rotbark og rothér minst
frost, sentralsylinderen noe mer, mens cellene i meristemer
var mest frostresistente (Biebl, 1962).

Porskjellen i frostresistens mellom ulike organer og celle-
vev hos plantene beror samnsynligvis pd ulike plasmatiske
forhold i cellene. I hvilken grad disse forhold gir utslag,
beror bide pd indre og ytre faktorer. Plantenes evne til &
overleve frost beror ikke bare pd de organer eller cellevev
gom tdler mest frost, men i hey grad pd frostresistensen hos
de organer eller cellevev som er mest ngdvendige for at plan-
tene skal kunne regenerere og overleve.

3, Arsaker til frostskader og frostresistens

Det er i tidens lep utfort et meget omfattende forsknings-

arbeide for & finne ut hva som ¢r den egentlige &rsak til at
cellene der av frost og videre hva som ligger til grunn for
ulik grad av frostresistens. En skal her kort nevne noen av
de teorier og hypoteser som er satt fram i denne sammenheng.

I eldre tid mente en at ulik frostresistens hos planter be-
rodde pd ulik evne til & produsere nok respirasjonsvarme for

8 hindre frost i vevet. Seinere ble frostskadene forklart ved
sprengning av cellene péd grunn av ekspansjon ved isdannelsen.
Det ble imidlertid pavist at cellene ikke sprenges ved frysing
fordi isen normalt dannes i cellemellomrommene, og at vevet
kontraherer i stedet for & ekspandere under frysing.

Frostfelling av proteinstoffene er ogsd fremsatt som forklar-
ing p& frostskadene. Nir vannet fryser ut av cellene, stiger



konsentrasjonen av forskjellige salter, og det kan fore til
utfelling av proteinstoffene. Ved & sette sukker til press-
saft fra planter, kan utfellingen hindres. Frostresistens er
derfor satt i sammenheng med plantenes evne til & akkumulere
sukker som kan beskytte proteinstoffene mot utfelling.

Det er gjort mange innvendinger mot denne teorien. Enkelte
organismer, f.eks. noen algetyper med ekstremt heyt saltinn-
hold, har vist seg & tdle meget lave frysetemperaturer. En
har ogsd eksempler pid ekt frostresistens ved & indusere salt-
opptak. Videre er mange proteinstoffer oppleselige i sterke
saltlesninger.

Noen forskere mener at det skjer en utfelling av plasmapro-
teiner p.g.a. dehydrering under extracellulzr frysing, uten
at det har noen direkte sammenheng med okt saltkonsentrasjon.
Proteinutfellingen kan ogsd skyldes skt konsentrasjon av orga-
niske syrer. I muskelvev hos fisk mener en at denatureringen
av proteinstoffene ved frysing skyldes gkt konsentrasjon av
frie fettsyrer.

En annen forklaring gér ut pd& at protoplasmaet skades ad me-
kanisk vei p.g.a. sterk dehydrering ved extracellular frost.
N&r cellene skrumper sammen, kan protoplasmastrukturen bli
forstyrret slik at det oppstér skade og celleded. Men det er
ennd ikke klarlagt hvilke forstyrrelser som inntrer, og pid
hvilken mdte skadene kommer i stand.

Levitt (1966) mener at spesifikke intracellulere stoffer som
strukturelle proteiner, er hovedérsaken til frostskader og
frostresistens. Proteinmolekylene blir, p.g.a. dehydrering
under frysingen, fert inntil hverandre og bundet sammen med
disulfidbénd. Nir s& cellene reabsorberer vann ved opptining,
kan ikke den opprinnelige proteinstruktur gjenopprettes, for-
di disulfidbéndene holder molekylene tett sammen. Proteinet
vil derfor denaturere og cellene kan de; se fig. 10.
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Fig. 10. Hypotetisk fremstilling av mekanismen for protein-

forstyrrelse p.g.&. intermolekulere disulfidbénd
(s8) (Levitt, 1962). A

Som bevis for denne teori er det funnet ekt irnhold av protein-
SH etter herdning. Videre er det pdvist ekt innhold av protein-
SS ndr frost ferte til skade, men ingen ekning nér plantene
ikke ble skadd av frost.

Flere forskere mener at cellene bare kan skades av frost ved .
intracellulser isdannelse, dvs. nlr isen dannes inne i cellene.
Direkte observasjoner i plantevev under naturlige forhold har
imidlertid vist at isen dannes extracellulert, og at dette
ferer til dehydrering av celleinnholdet. Som tidligere nevnt,
ken en likevel ikke se bort fra at det i spesielle tilfelle
kan forekomme intracelluler frost hos planter ogsd under natur-
lige forhold.

IV. Klimatiske og biologiéke faktorer i samband med frost
hos planter, spesielt i vegetasjonsperioden.

1. Frost i biologisk- og meteorologisk sammenheng.,

Med frost i biologisk sammenheng menes som nevnt, at vamn i



levende cellevev fryser til is. Prost i meteorologisk betyd-
ning kan defineres p& ulike méter. Temperatur under 0% blir
vanligvis brukt som definisjon pd frost i meteorologisk sam-
menheng, og det er det en i det felgende mener med dette be-
grep. I.sdannelse i vevet hos de fleste planter kommer feorst

i gang ndr temperaturen i omgivelsene synker noen grader
under 0°C. Unntak herfra finner en hos svert frostemfintlige
planter. Det samme vil vere tilfelle dersom plantene er véte.
Det utvendige vannet vil da fryse, og plantevevet blir "podet"
med is utenfra.

Frysepunktet er svert forskjellig hos ulike planter, og det
kan variere en del hos en og samme plante alt etter utvik-
lingstrinn, vekstaktivitet, herdningsgrad etc. Lavt vanninn-
hold og dermed lavt damptrykk, heyt innhold av stoffer som
binder vann, hey cellesaftkonsentrasjon etc., vil bidra til

4 senke frysepunktet. Hos svert mange plantearter ligger fryse-
punktet ved -2 il -5°C, men enkelte arter kan ha langt lavere
frysepunkt, i alle fall i herdet tilstand. Frostemfintlige plan-
ter som f.eks. potet (riset) har et frysepunkt pd ca. -1.5°C,
men ogsd hos slike vekster kan frysepunktet variere noe. Ulike
organer hos en og samme plante kan ogsd ha forskjellig fryse-
punkt.

Hvis det ikke er fritt vann pé& plantenes overflate, mid tem-
peraturen i omgivelsene synke noe under plantevevets fryse-
punkt for isdannelsen begynner. Dette kalles underkjelings-
punktet. Nar dette punktet er nédd, begynner isdannelsen, og
p.g.a. frysevarmen, vil temperaturen stige raskt til plante-
vevets frysepunkt. Temperaturen i plantevevet vil holde seg
ved dette nivéd en tid, men synker sd gradvis til temperaturen
i omgivelsene, Dette gér fram av figur 11.

Underkjelingspunktet kan variere svert mye hos en og samme
plante, men det er ingen klar sammenheng mellom underkjelings-
punkt og frostresistens (Kaku, 1964).



Fig. 11. Prysekurve for blad av Viburnum (Kaku, 1964).

Selv om plantene-fryser, sd behever de ikke ta skade av
frosten. Dette’éjelder serlig for flerfrige vekster i hvile-~
perioden. Hos sonmeranuelle vekster kan frost i vegetasjons-
perioden fere til stor skade, selv om temperaturen bare syn-
ker 2-3 grader under 0°C,

Av det som er nevnt ovenfor, ghr det fram at frost i meteoro-
logisk- og biologisk sammenheng ikke er identiske begreper.
Da en del studenter ikke har gjennomgdtt kurs i meteorologi,
skal en her nevne litt om frost i lanuvruksmeteorologisk
sammenheng.

Frost i meteorologisk betydning kan inndeles p& ulike méter.
Frosten kan benevnes i forhold til det tidspunktet som den
opptrer p&, f.eks. vinterfrost, vrfrost, sommerfrost, hest-
frost, nattefrost osv. Den kan ogsé benevnes etter de meteoro-
logiske forhold som opptrer i samband med frosten, f.eks.
vindfrost, frost uten vind, barfrost osv. For & unngd misfor-
stlelser, kan det vere hensiktsmessig & skille mellom frost i
vegetasjonsperioden og frost i hvileperioden, dvs, vinter-
frost. I vitenskapel.g sprékbruk betegnes frosten etter de



meteorologiske faktorer som ligger til grunn for dens opp-
treden, f.eks. adveksjonsfrost (advektivfrost, sirkulasjons-
frost) og strdlingsfrost (inversjonsfrost).

Adveksjonsfrost skyldes horisontal transport av kalde luft-
masser, sgrlig fra nord og nordvest (polarluft). Det forekom-
mer alltid mer eller mindre vind i samband med adveksjons-
frost, og en kan ogsd kalle denne frosttype for vindfrost.

P4 grunn av bevegelse i luftmassene, vil temperaturen vere for-
holdsvis lik pd forskjellige steder i terrenget.

Stridlingsfrost forekommer i klare og vindstille netter. Ut-
strdlingen blir sterre enn innstrdlingen, og jordoverflaten
blir avkjelt. Den sterkeste utstrdling fér en nédr luftfuk-
tigheten er lav, fordi tilbakestrdlingen fra atmosferen da er
svert liten. Luften nede ved jordoverflaten blir avkjelt ved
ledning og konveksjon. Kald luft er som kjent tyngre enn varm
luft, og den vil derfor flyte nedover i fordypninger i ter-
renget og danne kaldluftsjeer. Da det i slike situasjoner er
vindstille, blir det en begrenset luftmengde som avkjeles og
den kan derfor bli svert kald. Varmetransport fra luften over
kaldluftsjiktet og nedover skjer ved ledning, og gir derfor
svert langsomt. Resultatet blir en meget stabil sjiktning

av luftmassene nermest bakken., Iemperaturstigningen fra jord-
overflaten og noen f& meter over den kan bli stor, noe som gér
fram av figur 12.

Det er neppe helt korrekt & behandle adveksjonsfrost og stridl-
ingsfrost som to adskilte meteorologiske komponenter nar

det gjelder frost i vegetasjonsperioden. I tidsrommet april-
oktober opptrer de to frosttypene sjelden eller aldri hver

for seg. Strdlingsfrost i denne perioden forekommer i samband
med adveksjon av kjelige luftmasser,; enten etter adveksjon,
eller samtidig med den. Frosten benevnes etter den relative
styrke av de to komponentene. Er adveksjonen i gang, slik at
det er vind ndr utstrflingen begynner, betegnes frosten advek-
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Fig. 12, Vertikal temperaturfordeling i en vindstille
strdlingsnatt (Schnelle, 1963).

sjonsfrost. Er derimot adveksjonen forbi, dvs. vindstillas og
ingen nevneverdig luftbevegelse, betegnes frosten strélings-
frost. En kan derfor ikke skille helt klart mellom Arsakene
til frosten i de to tilfellene. Vekselvirknin_ en mellom advek-
sjon av kalde luftmasser og strilingsfrost er vist i figur 13.
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Fig. 13. Temperaturvariasjon 2 m over bakken i lgpet av et
%gﬁg)i to forskjellige &r p& saume sted ?Schnelle,



De to kurvene i figuren viser forlepet av temperaturen i

2 m hgyde i en klar natt, den 10. til 11. mai, p&d samme sted
i to 4r, 1947 og 1949. Forlepet av de to kurvene er stor sett
likt i begge 8rene, men bare i 1949 feorte utstrdlingen til
frost. Arsaken til dette var at det i 1949 pd forhand (den 6.
og 9. mai) var tilfert kalde luftmasser. I dette tilfelle er
det derfor en klar vekselvirkning mellom adveksjon av kjelig
luft og strdlingsfrost. Det er derfor to forutsetninger som
m& oppfylles om det skal bli frost i vegetasjonsperioden, nem-
lig adveksjon av kalde luftmasser, og klare netter med sterk
utstrdling. Det gér fram av figuren at temperaturen er lavest
tidlig om morgenen like for soloppgang. Frosten har i dette
tilfelle vart i ca. 6 timer, '

Den biologiske virkning av frost er sannsynligvis lik enten
den opptrer i vegetasjonsperioden eller i vinterhalvéret. I
begge tilfelle skjer det alt overveiende extraceiluler is-
dannelse. Det er imidlertid sannsynlig at det i visse tilfelle
kan forekomme intracelluler isdannelse hos enkelte vekster ved
frost i vegetasjonsperioden. Under forhold med sterk utstrdl-
ing og lav luftfuktighet, kan plantene bli underkjelt i nok-
s& sterk grad. Hvis det kommer i stand isdannelse i sterkt
underkjelte planter, f.eks. p.g.a. luftbevegelse e.l., kan
frysingen skje s& hurtig at cellene fryser innvendig. Frost-
pmfintlige, sommeranuelle vekster har hverken evne eller
mulighet til & herdes feor frosten setter inn, og det er pa-
vist at uherdet cellevev lettere fryser intracellulsrt enn
herdet vev (Levitt,. 1956, Olien, 1961). Som nevnt, ferer intra-
celluler isdannelse under slike forhold til celleded.

Frost i vegetasjonsperioden kan i enkelte a&r fere til be-
tydelig skade pa& emfintlige vekster. Av jordbruksvekstene er
det szrlig poteter og vérkorn som er mest utsatt hos oss.
Vanlig potet blir skadd av frost p&d riset ndr temperaturen
synker noe under 0°C. Noen skade av betydning blir det vel
forst ved en temperatur pd -2 til -4°C. Jo lavere temperatur
desto lengre tid vil frosten vare, og det kan forsterke skadene
i noen grad.



Frostskade pd varkorn forekommer sserlig om hosten pé selve
kornkjernene. Hos oss er det havren som er mest utsatt. Den
har sin sterste utbredelse i omréder med hyppig frostfare om
hgsten, f.eks. Glamdalen og de indre strek av Ostfold. Frost-
skadene kan fere til nedsatt avling og prisreduksjon p.g.a.
dérlig kvalitet. Frostskadene forer videre til redusert spire-~
evne, og kornet kan av den grunn bli uskikket til sdvare.

En skal gjenngi noen tall fra en undersgkelse over virkningen
av frost pé spireevnen hos havre (Sundstel, 1966).

Tabell 2. Virkningen av frost pd spireevnen hos havre.

Spireprosent
Frysedato Vanninnhold Frysetid |Ikke Temperatur °C
% timer frosset [ =2.5 =5 -8 =10
18/8 54 4 71 61 1 1 1
1/9 45 4 94 83 20 1 0
12/9 39 4 91 84 3120 10
29/9 16 4 96 9% 85 91

En ser at péd et svert tidlig modningsstadium blir spireecvnen
redusert allerede ved -2.5°C. Etter hvert som kornet modnes

og vanninnholdet synker, eker frostresistensen i betydelig
grad.

Ved frost i vegetasjonsperioden er det en rekke forskjellige
faktorer som virker inn, bdde i meteorologisk og biologisk
sammenheng. Lav luftfuktighet forer til sterk utstrdling og
liten tilbakestrdling fra atmosferen. Ved hgy luftfuktighet og
relativt lav temperatur kan det felles ut dogg, og kondensa-
sjonsvarmen ved doggdannelse (600 cal. pr. g venn) kan redu-
sere luftavkjelingen i vesentlig grad. Men dogg forekommer
ikke alltid nar det er nattefrost, og dersom doggen skyldes
fordampning i lepet av natten, vil varmetapet ved fordamp-
ningen vare av omtrent samme storrelsesorden som doggvarmen.
Under gunstige forhold for doggdannelse,; kan kondensasjons-
varmen ekvivalere bort imot halvdelen av varmetapet ved ut-
strélingen. Doggvarme fremkommer bare ved kondensasjon, ikke



ved befuktning, f.eks. av tékedrdper. Utfelling av rim pd
underkjelte planter vil ogsé& bidra til & redusere varmetapet,
men rimdannelsen kan ogsé ha en uheldig virkning pé& plantene,
fordi utvendig rim kan fere til isdannelse i plantevevet.

Hoy luftfuktighet kan ogsé virke uheldig p& plantene i sam-
band med frost. Er det hegy luftfuktighet og dertil liten luft-
bevegelse, vil fordampning og transpirasjon bli lav og fuk-
tigheten i intercellulsrrom og cellevegger hgy. Ved tempera-
turfall under 0°C dannes smé iskrystaller forst pd overflat-

en av plantedelene, og derfra kan isen bre seg innover i
plantevevet.

Dersom luftfuktigheten er lav, vil ogséd plantene vere relativt
"torre". De kan derfor nedkjeles til relativt lav temperatur
uten at det forer til isdannelse i vevet, dvs. plantene un-
derkjeles. Men under slike forhold blir utstrdlingen sterkere
og temperaturen lavere enn ved hey luftfuktighet. Hvis det
derfor kommer i stand isdannelse i sterkt underkjolte plan-
ter, f.eks. ved bevegelse e.l., kan skadene bli store béde
p.g.a. den relativt lave temperaturen, og dessuten ford:’
isdannelse i underkjelte planter gér raskt, og faren for
intracelluler frysing vil vere tilstede.

Nedber kan ogséd virke inn pa utfallet av nattefrost. Dersom
det faller nedber (regn) like for frosten setter inn, vil
plantene vere vdte utvendig samtidig som intercellulsrrom

og cellevegger inneholder mye fuktighet. S& snart tempera-
turen synker under OOC, vil det utvendige vannet fryse og

i noen grad omgi plantene med en iskappe. Den frigjorte fryse-
varmen vil i ferste omgang beskytte plantene mot & fryse, men
dersom ikke mere vann tilferes, vil den utvendige isen snart
fore til isdannelse inne i plantevevet.

2. Jordbunnsmessige forhold og nattefrost.

Temperaturfallet ved nattlig utstréling beror ikke bare o}
meteorologiske faktorer, men ogsd pé& jordbunnsmessige for-



hold pd hvert enkelt sted. Bidde jordoverflaten og eventuell
vegetasjon blir i lepet av dagen oppvarmet ved innstréling,
og det vil dannes et forrdd av varme. Varmeforrddet i lavt-
voksende kulturer er imidlertid svert lite sammenlignet med
det som er tilstede i det everste jordlaget. Varmeforholdene
i jorda henger sammen med bl.a, jordart og vanninnhold. Varme-
kapasiteten eker med jordas volumvekt, med den spesifikke
varme av jordmaterialet og med vanninnholdet. Den spesifikke
varme for vann er omtrent dobbelt s hey som for jordmateri-
alet, og vt jord er under ellers like forhold, relativi kald.
Jord med relativt heyt vanninnhold har imidlertid god varme-
ledningsevne, og det har stor betydning ved sterk nattlig ut-
stréling, fordi varmetransporten fra dypere lag og til jord-
overflaten dermed blir stor. En vt jord skulle derfor vere
mindre utsatt for nattefrost enn en terr, se figur 14.
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Skjematisk fremstilling av varmevekslingen ved

overflaten av v&t og terr jord (Schnelle, 1963).

Det er likevel ofte slik at relativt vAt jord er mest utsatt
for nattefrost. Arsakene til det kan vere mange. Beliggen-
heten i terrenget kan bety mye. En vdt jord vil dessuten .
miste mye av den innstrdlte varme ved fordampning og det blir
derfor relativt lite igjen av den tilferte energi til opp-
varming av jordmassen.



Hoy fuktighet kan derfor bidra relativt lite til & dempe

temperaturfallet ved overflaten, og jorda blir derfor ut-
satt for nattefrost.

Jordoverflatens beskaffenhet har stor betydning for tempera-
turforholdene. Bearbeiding av det evre jordlaget vil bryte
varmeledningen fra dypere lag og dermed hemme varmetranspor-
ten til overflaten og det nsrmeste luftlaget. I frostomfint-
lige kulturer som er utsatt for nattefrost seint pé& varen, ber
en derfor vere noe varsom med bearbeiding av jorda pd det
tidspunkt, fordi det kan egke frostfaren. I denne sammenheng
skal nevnes at det kan vere grunn til & vere forsiktig med
jordbearbeiding i frukttrebeplantinger pd ettersommeren og
tidlig pé& hesten. Bearbeiding av jorda vil stimulere veksten,
modningen av skuddene blir forsinket og de kan dermed bli
skadd av frost seinere pd hesten.

Ved & dekke jordoverflaten med et eller annet varmeisolerende
materiale, kan varmeledningen ut i atmosferen reduseres, og
jordtemperaturen blir derved noe hgyere enn uten dekke. Men i
netter med kraftig utstréling, blir luftlaget nermest balkken
sterkt avkjelt fordi varmetilferselen fra jorda er brutt. Et
slikt dekke md derfor plasseres i en viss avstand fra bakken
dersom det skal tjene som vern mot nattefrost. Dekket blir
dermed varmeutstrélende overflate, og lufttemperaturen blir
noe hgyere under dekket enn utenfor. Figur 13 viser tempera-
turgradienten med og uten dekke plassert 1 m over jordover-
flaten.
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3. Ulike metoder for bekjempelse av nattefrost.

De mest anvendte metoder for & hindre eller dempe virkmingen
av nattefrost, er direkte oppvarming ved fyring med kull el-
ler ol jebrennere, reyklegging, luftblanding ved hjelp av store
vifter og vanning.

Royking mot nattefrost blir brukt en del ogsé i vart land.

Det gjelder smrlig om hesten for & hindre eller redusere
frostskader p& korn, serlig havre. Et reykdekke virker i prin-
sippet pd samme midte som skyer eller tdke under naturlige for-
hold. Den langbelgete utstrdlingen fra jordoverflaten blir
absorbert av vanndamp og karbonsyre i skyene eller téken, og
en stor del av denne strélingen blir reflektert og sendt til-
bake til jordoverflaten, sdkalt tilbakestrdling. Dersom et



reyklag skal virke pi samme méte, er det derfor av stor be-

. tydning at reyken er sd fuktig som mulig. "Vanndrépene" i
royken ber ogsi ha cn viss minimumssterrelse (ca. 10u), for

at de skal ebsorbere og reflektere den langbolgete strédlingen
best mulig. Jo sterre avstand fra jordoverflaten et royk-
dekke (sky- eller tékelag) har, desto bedre frostbeskyttende
virkning har det. Et tdkelag, f.eks. stridlingstdke, som lig-
ger nede ved jordoverflaten har derimot ingen positiv virk-
ning i sé& hensecnde, snarere tvert imot. Tékeoverflaten blir
sterkt avkjelt ved utstrdling, og p.g.a. turbulens i take~
laget vil temperaturen ved jordoverflaten synke. Dersom tempe-
raturen synker under 0°C, vil t&kedrdper som avsettes pd plan-
tene fryse til is med isdannelse i plantevevet som folge.

Som nevnt tidligere blir det frigjort varme nér vann fryser
til is, og det er grunnen til at vanning kan brukes for &
motvirke frostskader ved nattefrost. Varmeovergangen fra vann
gsom fryser er sterre inn i plantevevet enn ut 1 luften om-
kring, og den frigjorte varmemengde vil derfor i vesentlig
grad komme plantene tilgode. S4 lenge det er fritt vann til-
gstede p& alle plantedeler, vil temperaturen 1 vevet under isen
holde seg mellom ca. O og -0,5°C. Men nér alt vannet er fros-
set, og dersom ikke nytt vann tilferes, vil temperaturen bade
i isen og i plantevevet raskt synke til temperaturen i om~
givelsene. Is har, som nevnt, svert god varmeledningsevne og
den kan derfor ikke isolere plantene ™ot kulde.

- ===~ lufttemperatur, —— Pflanzentemperatur

Fig. 16. Skjematisk framstilling av temperaturforlepet ved en
vt plantedel som fryser og ved en isbelagt plante-
de]l né&r isen smelter (Schnelle, 1963).
giﬁ = fryse/smeltepunkt, c¢,¢ = avsluttet frysing/smel-
ng.



Det er mange faremomenter ved vanning mot nattefrost. Der-
som vanningen blir avbrutt fer temperaturen har steget til
over 0°C, vilplantene bli utsatt for frost. N&r vanningen er
igang, er det derfor viktig at sprederne roterer s& fort at
ikke alt vann far tid til & fryse mellom hver omdreining av
sprederne.

Det er ogsd svert viktig at vanningen begynner pd riktig
tidspunkt, dvs. ved riktig temperatur. Under forhold med sterk
utstrdling, er temperaturen ved plantene og i plantevevet ofte
en god del lavere enn i en observasjonshytte 2 m over bakken.
Dersom plantene dessuten er sterkt underkjolte ndr vanningen
begynner, kan de fryse p.g.a. bevegelsene som vanningen for-
drsaker.

Varmetapet fra de isdekte plantene gker med synkende luft-
temperatur og ved gkende vindhastighet. Dersom det er vind-
stille, kan en venningsstyrke pd 2 mm pr. time, teoretisk sett,
ekvivalere varmetapet ved -10°C. Ved lett luftbevegelse kan
denne vanningsstyrke bare ekvivalere varmetapet ved —SOC, 0g
ved noe mer luftbevegelse vil den frigjorte varmemengde ikke
strekke til ved -5°C. Ved & ske vanningsstyrken f.eks. fra

2 til 4 mm pr. time, kan en ekvivalere varmetapet ved lavere
temperaturer. Men store ismengder kan fore til mekaniske ska-
der pd plantene.

I England og Tyskland, der vanning mot nattefrost blir brukt

i en viss utstrekning, er det oppnddd bade gode og mindre gode
resultater. Ikke sjelden har vanning fert til frostskader,
mens det uten vanning ikke ble noen skader.

Vanning kan ogsé& i noen grad indirekte bidra til & redusere
frostfaren, fordi det vannet som faller p& jordoverflaten

gker jordas varmeledningsevne og dermed varmetransporten.
Dessuten fgrer vanningen til gkt luftfulitighet, og det kan dem-
pe utstrédlingen.

S&kalt indirekte vanning, dvs. vanning av jorda for natte-
frosten setter inn, kan i noen grad forbedre varmeforholdene



i jord med dérlig varmekapasitet og varmeledningsevme, f.eks.
terr myrjord.

V. Relasjonen mellom frostresistens og noen morfologiske-
og fysiologiske faktorer hos plantene

1. Morfologiske og anatomiske karakterer.

Det er gjort svert mange undersegkelser for & finne ut om det
er noen sammenheng mellom morfologiske og anatomiske karak-
terer hos plantene og deres frostresistens, en kan nevne plan-
testorrelse, topp/rot-forholdet, internodielengde, cellostor-
relse, tykkelse pd cellevegger m.m. For de fleste karakterers
vedkommende er det funnet svert varierende resultater. Celle~
sterrelsen har likevel i mange tilfelle vist seg & ha ner
tilkmytning til frostresistensen. Planter med relativt smd
celler har i mange tilfeller vist seg mer frostresistente enn
planter med relativt store celler. Men ogsd her varierer re-
sultatene svert mye. Det er videre klart at planter kan her-
des i betydelig grad uten at cellesterrelsen avtar. Det vi-
ser seg ofte at dersom det eksisterer en ner sammenheng mellom
morfologi og hardferhet, sd er det en indirekte virkning av
ulike fysiologiske faktorer.

2. Sukkerinnhold og cellesaftkonsentrasjon

Sammenhengen mellom sukkerinnhold og frostresistens hos ulike
planter har vert inngdende undersegkt. Hos mange overvintrende
vekster oker gjerne sukkerinnholdet jevnt utover hesten paral-
lelt med okt frostresistens, enten ved hydrolyse av stivelse,
eller pd grunn av overskudd fra fotosyntese i forhold til
respirasjon. Utover vinteren og vdren minker sukkerinnholdet
samtidig med at frostresistensen avtar. Et par eksempler pé
sesongvariasjon i sukkerinnhold er vist i figur 17 og 18.
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Fig. 17. Variasjon i total. Fig. 18. Innhold av totalsuke
sukkerinnhold i blad av te- ker, stivelse og hemicellulose
busker til ulike tider 1 i reotter av klever til ulike
dret (Simura og Sugiyama, tider i &ret (Smith og Graber,
1965). 1948).

I svert mange tilfelle exr det funnet betydelig korrelasjon
mellom heyt sukkerinnhold og hey grad av frostresistene,

bl.a. hos ulike arter og sorter av vinterkorn, engvekster,
rotvekster, busker og trer m.fl. (Andersson, 1944; Smith og
Graber, 1948; Simura et al., 1965; Sakai og Yoshida, 1968). \
Hos enkelte planter oker sukkerinnholdet parallelt med enhver
behandling som forer til ekt frostre. _atens, og sukkerinnholdet
minker parallelt med enhver behandling som ferer til nedsatt
frostresistens (Sakai, 1961).

Hos flerdrige vekster som f.eks. enkelte treslag, foreglr det
en omdannelse av stivelse til sukker utover hesten og vinteren.
Det har vist seg & vere et nert samspill mellom lav tempera-
tur og &rstid ndr det gjelder forlepet av denne prosessen.
Dersom slike vekster holdes ved relativ hey temperatur hest

og vinter, minker ikke stivelsesinnholdet utover det som gér
med til respirasjon., Og dersom de samme vekstene holdes ved
relativ lav temperatur utover véren og sommeren, sé vil de pé



tross av lav temperatur, regenerere stivelse, og sukkerinnhol-
det vil vare relativt lavt. Den biokjemiske mekanismen for om-
dannelse av stivelse til sukker og vise versa, er ikke helt
klarlagt.

Det er i mange tilfelle funnet sterk korrelasjon mellom celle-
saftkonsentrasjon og frostresistens. Men dette er ogsd & ven-
te siden variasjon i cellesaftkonsentrasjon for det meste be-
ror pd ulikt sukkerinnhold i vakuolene. Innholdet av elektro-
lytter i vakuolene varierer svert lite.

Det er utfert mange forsek med &4 tilfere plantene sukker for

&4 oke frostresistensen. En har latt plantene absorbere sukker
fra en legsning enten gjennom rottene eller gjennom bladene.
Resultatene fra slike forsek er variable. Noen ganger er det
pavist god sammenheng mellom frostresistens og sukkerinfiltra-
sjon, andre ganger ikke., En har oppnddd bedre resultater med
herdete enn med uherdete planter. Hos vinterhvete ble det opp-
n8dd bedre effekt av sukkerinfiltrasjon hos hardfere enn hos
mindre hardfere sorter (Perkins og Andrews, 1960). Infiltrasjon
med andre organiske stoff~r som f.eks. glyserol, etyleng: ycol
m,fl., har ogséd hatt positiv virkning p& frostresistensen.

Det er sannsynlig at virkningen av infiltrasjon med ulike stof-
fer vesentlig er av osmotisk karakter, se figur 19.

En rekke undersgkelser viser imidlertid at det ikke er noen
entydig eller generell overensstemmelse mellom sukkerinn-
hold/cellesaftkonsentrasjon og frostresistens (Sakai, 1962;
Sjeseth, 1964; Levitt, 1966, Sakai og Yoshida, 1968). Noen
planter med svert heyt sukkerinnhold viser liten eller ingen
grad av frostresistens, f.eks. potet som er lagret ved lav
temperatur, sukkerrer m.fl. Hos enkelte bartreslag som f.eks.
gran og furu, er det funnet liten endring i sukkerinnhold og
cellesaftkonsentrasjon i lepet av &ret, mens derimot frost-
resistensen varierer svert mye (figur 20).
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Fig. 19. Sambandet mellom cellesaftkonsentrasjon og frost-
resistens i tiad av gardenia som var tilfert glu-
cose (Levitt, 1966).
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Hos noen algeformer er det endog pévist nedgang i frostresi-
stens ndr de hadde tilgang pd sukker. Det er videre mulig

& senke frostresistensen ved hjelp av kjemiske stoffer, f.eks,
cloroform, uten at cellesaftkonsentrasjonen forandres.

Det er uklart om forskjellige typer av sukkerarter har noen
spesifik virkning pa plantenes frostresistens.

Hos noen insekter gker innholdet av glyserol parallelt med

gkt herdning og frostresistens. Hos planter er det, med f& unn-
tak, funnet svert lavt innhold av glyserol eller lignende stof-
fer, og det er derfor tvilsomt om disse har noen betydning

for plantenes frostresistens.

Enkelte undersekelser kan tyde p& at sukkeret i plantene ikke
bare virker pd cellesaftkonsentrasjonen, men at det ogsd har
betydning for proteinstoffene i protoplasmaet under frysingen.
Det er antatt at sukkeret legger seg som en "kappe!" rundt
proteinmolekylene i stedet for vannet som delvis fryser ut,

og derved har en beskyttende effekt pd proteinene under frys-
ingen. Forbindelsen mellom sukker og protein kan komme i stand
ved hydrogenbénd mellom "H-grupper i sukkermolekylene og de
polare gruppene i proteinet (Heber, 1959). I noen tilfeller

er det funnet hegyere sukkerinnhold i kloroplastene etter herd-
ning enn i uherdet materiale.

Hos planter med nzr sammenheng mellom sukkerinnhold og frost-
resistens, kan neppe hele gkningen i frostresistens forklar-
es ved okt sukkerinnhold. Kunstig ekning av sukkerinnholdet
hos planter feorer til okt cellesaftkonsentrasjon, og dermed
mindre ismengde i vevet ved frysing. Men planter med heoy

grad av frostresistens har evne til & tolerere store ismeng-
der i vevet uten & ta skade av det. Det er dessuten i mange
tilfelle funnet at det meste av sukkerakkumuleringen skjer
relativt tidlig om hgsten, for plantene har oppnddd maksimal
frostresistens. Det er derfor sannsynlig at en annen "primesr
resistensfaktor" md utvikles og tre i funksjon fer en eventu-
ell gkning i sukkerinnholdet kan bidra til ekt frostresistens
(Levitt, 1966). Planter som mangler den "primszre resistens-



faktor", kan bli drept av frost s& snart de fryser, uansett
om sukkerinnholdet er hoyt. Hos planter som har en vel ut-

viklet "resistensfaktor", eker frostresistensen etter hvert
som sukkerinnholdet oker.

Hos ner beslektede sorter av vinterhvete og vinterrug er det
funnet svert god overenssiemmelse mellom sukkerinnhold og
frostresistens (ikerman, 1927, Andersson, 1944). Dette kan be-
ro p& at den "primmre resistensfaktor" er noenlunde likt ut-
viklet hos alle sortene, og at forskjellen i frostresistens,

i vesentlig grad, beror p& forskjell i sukkerinnholdet. Sakai
og Yoshida (1968) mener at en slik "faktor" er knyttet til
proteinstrukturen, serlig i plasmamembranen.

3. Vanninnhold.

-

Det er i mange tilfelle frunet et inverst forhold mellom vann-
innhold i plantene og deres frostresistens. Vanninnholdet gér

glerne ned utover hesten etter tvert som plantene modnes og
herdes. Det er likevel ingen generell sammenheng mellom lavt

vanninnhold og hey frostresistens. Enkelte sukulente planter

som f.eks. arter av Saxifraga (sildre), kan ha et vanninnhold
p4 90-95%, men likevel vise betydelig frostresistens.

e

>
o

[
o
b3
>
-
m
0

PER CENT
s 8
[+]
4,
Yo
X
4
%
7
ﬂ .

3

JUNE AUG oCcT DEC FEB APRIL

Pig. 21, Totalt vanninnhold kontre ufrysbart (bundet) vann
i skudd av epletre (Smith, 1962). J ol
Pliw pﬁgs«O'

/438



‘Tidligere ble det i en rekke tilfelle pavist korrelasjon
mellom frostresistens og innhold av 8&kalt bundet vann
(Levitt, 1956). Men det har seineré vist seg at resultatene
fra mange av disse underspkelsene neppe er helt pdlitelige,
fordi metodikken ved bestemmelse &v bundet vann har vart
mangelfull (se side 12 ).

Det ligger ner & slutte at hoyt innhold av bundet vann ville he
positiv virkning p& plantenes frostresistens fordi mengden
av frysbart vann da blir mindre, og sjansene for frostska-

der tilsvarende redusert. lMen dette holder ikke alltid stikk.
Herdet materiale av kal overlevde frysingen ndr sd mye som

2/3 av vannet fres ut, mens uherdet materiale ikke overlevde
om bare halvdelen av vannet fres (Levitt, 1966).

Ved 8 bestemme mengden av burdet veann i protoplasmaet, dvs.
den vannfraksjonen som er kolloidalt bundet, ble det i kloro-
plaster og grana fra kélblad funnet sammenheng mellom inn-
hold av bundet vann og frostresistens. Mengden av bundet vann
fremkom som vekttap etter terking ved 105°C.

Tabell 3. Bundet vann i kloroplaster og grana fra kalblad.

% vekttap ved “prking ved 105°C
Terket 2 veker Terket 5 veker
Materiale Uherdet Herdet Uherdet Herdet
Kloroplaser 5.5 7.3 7.2 9.7
L 11.4 14.3 12.7 15.5
L 9.8 11.8 11.7 14.3
Grana 4.1 14.0 6.1 14.0

Vi ser at sterre vannmengde er bundet i det herdete materi-
alet enn i det uherdete.



4. N-holdige stoffer

Det er utfert en rekke undersekelser over relasjonen mellom
ulike N-holdige stoffer og plantenes frostresistens, men re-
sultatene er svart variable. Den klareste sammenhengen er
funnet mellom innhold av vannleselig protein og frostresi-
stens. Dette er p&vist bl.a. hos hesthvete (Johansson et al.,
1955) og hos ulike busker og trer (Siminovitch og Briggs,
1953, Simura og Sugiyama, 1965), bdde ved herdning og ved av-
herdning. Resultatet fra en japansk undersekelse over sesong-
variasjonen i innhold av vannleselig protein er viet i figur

22,
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Pig., 22. Variasgon i innhold av v:mleguclig protein (m2i--
januar) i blad av tebusk (Simurc og Sugiyama, 1965).

Resultatene fra flere undersekelser tyder imidlertid pd at
det neppe er noen generell sammenheng mellom innholdet av
lpselig protein og frostresistens (Levitt, 1966; Sekai og
Yoshida, 1968). Relasjonen mellom plantenes frostresistens og
proteinstoffene er utvilsomt svert komplisert, og en kan ikke
g& nermere inn pd dette her.



" 5. Andre stoffer.

En rekke forskjellige kjemiske substanser i plantene har

vist seg & vere mer eller mindre korrelert med frostresi-
stensen, det gjelder f.eks. pentosaner, lipider. antocyaniner,
tenniner, aminosyrer og amider m.fl. I flere undersokelser

er det pdvist ekt innhold av aminosyren prolin ved herdning
og nedgang ved avherdning (Levitt, 1966). Det er ogséd fun-
net en viss sammenheng mellom ascorbinsyreinnholdAog frost-
resistens. Men for alle de nevnte stoffene er resultatene
svert variable ndr det gjelder deres virkning pd plantenes
frostresistens.

Virkningen av frost og frostskader pd enzymer og enzymsystemer
hos planter, er relativt sparsomt undersgkt. Ndr celler eller
cellevev fryses langsomt ned til -20% eller lavere, blir
enzymene paAvirket, ikke bare av lav temperatur, men ogsd av
heoye konsentrasjoner av forskjellige stoffer, som kan influ-
ere p8 deres aktivitet.
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Fig. 23. Reaksjonshastighet ved ulike temperaturer for en
fosfatasekatalysert reaksjon (Tappel, 1966).

Som det fremgér av figur 23 avtar enzymektiviteten med aynkehde
temperatur, men dec fleste enzymene beholder noe av sin ektivi-



tet 08sé ved svert lave temperaturer. Det er f.eks. funnet
gkt aktivitet hos enzymer b&de i mitocondrier og lysosomer
ndr disse organellene er edelagt av frost. Fosfolipase viser
hoyere aktivitet i frosset vev ner smeltepunktet enn i ufros-
set vev ner 0°C. Dette beror trolig pd en gkning i konsentra-
sjon béde av enzym og substrat i frosset vev.

Det er funnet okt aktivitet badde av fosforylase og fosfatase

i blad av beter ved herdning ved 0°C. Under avherdning ved
25°C, gikk aktiviteten igjen ned. Hos enkelte frukttrer er det
funnet nedgang i innhold av vekststoffer utover hesten og
vinteren. Nedgangen var sterst hos de mest hardfere plantene.

I nyere undersgkelser er det pdvist en "ny" protoplasmatisk
faktor i samband med herdning og frostresistens. Det er pro-
tein-SH (sulfhydryl) og protein-SS (disulfid). Det er plvist
gkt innhold av SH ved herdning, og skt innhqld av SS nér
frysingen har fert til skade (Levitt, 1966).

6. Permiabilitet og viskositet

Som nevnt tidligere, er permiabiliteten hos cellene svert
viktig dersom de utsettes for frost. Mange undersgkelser
viser at permiabiliteten for polare stoffer, f.eks. vann,

gker etter hvert som plantene herdes (Levitt, 1956). Men det-
te foregdr bare hos planter som har evne til & gke frostresi-
stensen. Det er likevel ingen entydig sammenheng mellom frost-
resistens og permiabilitet. Hos enkelte treslag ble det funnet
gkt permiabilitet for vann parallelt med gkt herdning fra
oktaber til januar, men permiabiliteten var fortsatt like

hey utover varen, etter at plantene var avherdet.

Viskositeten, eller konsistensen i protoplasmaet har vert

av betydelig interesse i samband med herdning og frostresistens.
I noen undersgkelser, bl.a. Johansson et al. (1955), er det
fummet okt viskositet med gkt herdning og frostresistens. I
andre undersgkelser er det funnet stikk motsatte resultater,
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dvs. at viskositeten gér ned, protoplasmaet blir mer tynt-
flytende etter hvert som cellene herdes (Levitt, 1956). For-
klaringen p& nedsatt viskositet ved herdning er at protein-
stoffenes hyrofile karakter forandres, slik at herdet proto-
plasma er i stand til & binde mer vann enn uherdet. Ved de-
hydrering under frysing kan derfor det herdete protoplasmaet
holde pd mer vann og er dermed mindre viskest enn det som
ikke er herdet, og det kan bidra til gkt frostresistens hos
cellene.

Viskositeten er svert vanskelig &4 bestemme pd en tilfreds-
stillende mlte, og det kan vere noe av &rsaken til ulik opp-
fatning nér det gjelder sammenhengen mellom viskasitet og
frostresistens. Plasmaets viskositet kan bestemmes bl.a. ved
sentrifugering. Derved slynges plastidene mer eller mindre
ut mot celleveggene, og fordelingen av plastidene nyttes som
mdl pd viskositeten.

VI. Milje og utvikling i relasjon til frostresistens

1. Herdning og avherdning

Hos en rekke flerdrige og vinter-ettdrige vekster gker frost-
resistensen utover hesten og ferste del av vinteren parallelt
med synkende temperatur og kortere dag. P4 ettervinteren og
utover viren skjer det gradvis en avherdning etter hvert som
temperaturen stiger og daglengden gker. Variasjonen i frost-
resistens kan bli betydelig, fra et minimum i den forste
vekstfasen om viren, til et maksimum midtvinters. Planter som
kan td&le =30 -40°C om vinteren, kan bli skadd av lett frost
om véren etter at de er helt avherdet, se figur 24.

I tidligere avsnitt er det pekt pd en del fysiologiske og

kjemiske faktorer hos plantene som virker inn pd herdnings-
prosessen. I grove trekk kan dette sammenfattes slik: Etter
hvert som temperaturen synker og veksten stopper opp, gker



1935 1936
1241 160 2500 7-22026V1ISUE TR 960 3X9-23X119X02.-91 121 20210
ek LR L LLILLLLL i "
>

+8
+4

oo Callung vulg.
—— Rhododendron ferr.

o

~=~ Loiseleura proc. S,
— Piys cembra

Frost Hordiness ond Tempergture Minimg in °C
[

Pig. 24. Variasjonen i frostresistens sammenlignet med
daglige minimumstemperaturer i lepec av &ret
(Ulmer, 1937).

innholdet av forskjellige stoffer, seriig ulike typer av
carbohydrater og N-holdige stoffer. Dermed gker innholdet av
stoffer som binder vann, bdde kolloider og krystalloider, og
innholdet av bundet vann e¢ker. BAde enzymer og vekststoffer ‘
spiller utvilsomt en viktig rolle under herdningsprosessen,

men virkningen av disse i denne sammenheng kjenner vi lite til.

En rekke undersekelser har vist at den naturlige herdnings-
prosessen, i alle fall i noen grad, kan etterlignes under
kunstige vilkdr i laboratoriect. Slike forsek har bl.a. vist
hvilken virkning ulike mil jefaktorer som temperatur, lys og.
daglengde (fotoperiode) har pd plantenes herdning.

Under kontrollerte herdningsvilkér gker frostresistensen for-
holdsvis raskt den forste tiden, men skningen blir etter
hvert mindre, og etter en viss tid har plartene oppnédd
maksimel herdning. Urteaktige vekster som f.eks. grasarter,



engbelgvekster og hestkorn, oppndr maksimal herdning etter
2-4 uker under gunstige herdningsvilkir.
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Fig. 25. Endring i frostresistens med varigheten av herd-
ningen hos redklever (Sjeseth. 1964).

Arsaken til at effekten av herdningen avtar og stopper opp
etter en viss tid, skyldes sannsynligvis en hemning av foto-
syntesen samtidig med ekt respirasjon p.g.a. akkumulering av
assimilater (Andersson, 1944; Warren Wilson, 1966).

Den viktigste ytre faktor som pdvirker herdningen er tempera-
turen. Forskjellige vekster kan imidlertid ha noe ulik opti-
mal herdningstemperatur. En temperatur pd ca. O til +1°C

har i mange tilfelle gitt best resultat. Dette er bl.a. fun-
net hos redklever (fig. 26).

Enkelte treaktige vekster herdes imidlertid best ved en
temperatur pd noen grader under 0°C, dvs. i frossen tilstand

(Sakai, 1965).
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Pig. 26. Virkningen av ulik herdningstemperatur pé& frost-
resistens hos redklever (Sjsseth, ikke publiserte
resultater.)

Flere undersekelser har vist at urteaktige planter som hest-
korn, engvekster n,fl., mé ha tilgang pi lys om de skal opp-
n& meksimal herdning (Andersson, 1944; Sjeseth, 1964).
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Pig. 27. Effekten av herdning i lys og merkc hou rodkleover
(Sjeseth, 1964).



Det er derfor klart at fotosyntesen spiller en viktig rolle
for herdningen hos slike vekster. Fotosyntesen avtar med
synkende temperatur, men da Q10 for fotosyntese er betydelig
lavere (1-2) enn for respirasjon (2-3), vil fotosyntesen f&
overvekt, og det forer til ekt stoffproduksjon (Sjeseth,

1964).
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Fig. 28. Torrstoffinnhold hos redklever ved herdning i
lys og merke (Sjeseth, 1964),

Enkelte vekster med heyt stivelsesinnhold kan herdes fullt
ut ogse i merke. Hos slike planter foreglr det omdannelse
av stivelse til sukker under herdningen. I en japansk
undersegkelse med kvister av ulike Salix-arter, fant en at
den mest effektive herdningstemperatur var -3°C, og den
optimale temperatur for omdannelse av stivelse til sukker .
var -3 -5°C (Sakai, 1965).
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Fig. 29. Virkningen av temperatur pd hastigheten av om-
dannelse av stivelse til sukker hos Salix

(Sakai, 1965).

Undersekelse over virknirzen av ulik daglengde (fotoperiode)
pd herdningsprosessen har gitt noe ulike resultater (Hodg-
son, 1964; Kohn og Levitt, 196%; Shih et al., 1967; Paulsen,
1968). Arsaken kan vel vere at det i de forskjellige under-
sekelsene er nyttet ulik lysintensitet, ulik varighet pa
herdningsperioden, eller plantemateriale som har vert adap-
tert under ulike daglengdeforhold. I en undersekelse med
norsk redklever, ga 12 og 18 timer fotoperiode best resul-
tat m.h.p. frostresistens. Lengden av herdningsperioden var
21 dager, og temperaturen var 0 - +1°C,

Herdningen er, iallfall i noen grad, en autonom prosess,
dvs. uavhengig av ytre vilkidr. Planter som settes under
herdningsvilkir om sommeren, oppndr bare ubetydelig okt
frostresistens. Videre har det vist seg at hos enkelte tre-
slag, f.eks. eik, furu, krossved m.fl., gker frostresi-
stensen utover hesten og vinteren selv om plantene dyrkes

i varmt veksthus. Slike planter taper heller ikke s& lett
sin resistens om de blir utsatt for hey temperatur etter

at de er herdet (Biebl, 1962). Det er sannsynlig at herd- .
ningen beror pd et nert samspill mellom bdde indre og ytre
faktorer. '
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Planter som er herdet og dermed frostresistente, taper ven- |
ligvis raskt denne egenskapen dersom temperaturen stiger '
opp til +8-10°C. Et par dager ved sd hoy temperatur kan

vere nok til & avherde plantene totalt. Dette gjelder ser-

lig for planter som ikke er i hvile eller som ikke har til-
strekkelig dyp hvile. Ved stigende temperatur vil fysiolog-
isk aktivitet og vekst komme i gang, og plantene taper hard-
forheten svert fort.

2. Hvileperiode (dormancy)

Flerdrige vekster gir om hesten inn i en hvileperiode, dvs.
vekstaktiviteten stopper opp., og skudd og knopper "modnes".’
Hvilen beror pd et samspill mellom ulike vekstfremmende og

veksthemmende stoffer (promoters og inhibitors) og visse



spirende fre av ulike sorter av vinterhvete som er herdet
ved +1.5°C fra 2 til 11 uker og deretter frosset ved -15°C
i 16 timer (Andrews, 1960).
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Fig. 31. Prosent overlevende spirer hos ulike sorter av
¥igt§rhvete etter herdning og frysing (Andrews,
960).

Hos vinterhvete er det i mange tilfelle funnet sammenheng
mellom sortenes hardferhet og vernaliseringsperiodens leng-
de. De sortene som trenger relativt lang vermaliserings-
periode er gjerne de mest hardfere.(Men en finner ogsd
eksempler pd at lite hardfere sorter trenger relativt lang
behandling for & bli fullt vernaliserte.

B&de vernalisering, hvile og herdning er utviklingsfysio-
logiske prosesser som i mange tilfelle henger noksé neye
sammen nér det gjelder deres virkning p& plantenes frost-
resistens og vinterhardferhet. Men ettersom forskjellige
planteslag reagerer noksé ulikt, er det ikke mulig & pé-
vise generelle sammenhenger mellom disse utviklingsfysio-
logiske fasene hos plantene og deres hardferhet.



4, Tilgang pd nsringsstoffer

Det er ikke funnet noen klar og entydig virkning av ulike
nzringsstoffer péd plantenes frostresistens. I mange til-
felle har rikelig tilgang pd nitrogen fert til nedsatt
frostresistens, mens relativt store mengder fosfor og kalium
har fort til skt frostresistens. Men i en del undersgkelser
er det ikke pavist noen spesiell effekt av disse stoffene,
og noen ganger har virkningen gdtt i motsatt retning (Wang,
1953; Levitt, 1956; Calder et al., 1965; Ljones et al, 1968),
Virkningen av ulike nsringsstoffer pd plantenes frostresi-
stens er utvilsomt indirekte og vil derfor variere med
forholdene forevrig. Overskudd eller mangel pd ett eller
flere stoffer, eller eventuell ubalansert neringstilgang,
kan fere til noks& kompliserte reaksjoner hos plantene, og
det er derfor neppe mulig & pdvise noen generell effekt pa
frostresistens og hardferhet.

Rikelig tilgang pd nitrogen stimulerer veksten og dermed
utnyttelse og forbruk av carbohydrater, og det er vel &r-
saken til redusert frostresistens. Grumnen til at fosfor

og kalium i mange tilfelle har fert til gkt frostresistens,
kjenner en lite eller ingenting til. Generelt er det vel
slik at alle ytre faktorer som stimulerer veksten feorer til
nedsatt hardferhet, mens faktorer som bremser pd veksten
gjerne forer til gkt hardferhet. Men disse relasjonene gjel-
der bare for planter som kan herdes og dermed gke sin hard-
ferhet.

VII. Ulike metoder for bestemmelse av plantenes frost-
resistens

Det finnes en rekke forskjellige méter & g& fram pd nér
det gjelder & bestemme plantenes frostresistens, og en kan
her bare omtale de viktigste og mest anvendte metodene.
Valg av metode md i forste rekke baseres pad det utstyret



som stédr til rddighet, p& omfanget av forseksopplegget og
det plantematerialet som skal undersgkes.

En enkel fremgangsméte for & skaffe opplysning om plantenes
hardferhet, er & utfore sammenlignende forsek under natur-
lige overvintringsvilkédr, dvs. feltforsek. Men ver- og
klimaforhold varierer som kjent svert mye fra &r til é&r,

og en passende '"testvinter", dvs. en vinter som gir et
hovelig utslag, inntreffer bare med &rs mellomrom., Vinter-
hardferheten hos en vekst beror dessuten p& en rekke ulike
faktorer, og resultater fra feltforsgk kan derfor bare del-
vis gi opplysning om vedkommende plantes frostresistens.
Det er derfor i den seinere tid utarbeidet laboratorieme-
toder for undersgkelse av frostresistens hos ulike planter.
Fordelene med laboratorieforsegk framfor feltforsek er, at
mil jefaktorene er under kontroll, og en kan utsette plantene
for den belastning som i hvert tilfelle er eonskelig, det
gjelder temperatur, frysetid, nedkjelings- og opptinings-
hastighet, etterbehandling etter frysing osv.

En kan skille mellom 4 faser ved gjennomfering av fryse-
forsek: (1) Herdning av plantematerialet, (2) kuldebehand-
ling, (3) behandling av plantene etter frysing og (4) be-
demmelse av frostskadene. Alle disse fasene md gjennomferes
under best mulig kontrollerte og standardiserte vilkar,
slik at det er mulig & oppnd reproduserbare resultater.

Herdningsprosessen har vi behandlet tidligere. Dersom en
ikke har mulighet for kunstig herdning i klimaregulerte rom,
kan plantematerialet st& ute utover hegsten inntil herdning
har funnet sted. Under kontrollerte betingelser gér herd-
ningen som regel langt raskere enn under naturlige vilkar,
og hele plantematerialet kan f4 neyaktig samme herdnings-
betingelser,

Frysingen kan utferes pd forskjellig vis alt etter utstyr
og sterrelse pd plantematerialet. Under frysingen er det
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nedvendig at hele plantematerialet fér sd lik temperatur
som mulig (variasjonen ber ikke overstige ha 0.5%%). Frysing
av klever og andre belgvekster har vist at en temperatur-
forskjell pa under 1°C kan gi store utslag i frostskade.

Nedkjelingen ber skje gradvis til det temperaturnivé som

pé forhénd er funnet & gi passende utslag. Det er fordel-
aktig 4 fryse plantematerialet ved ulike temperaturer sam-
tidig, da det ellers kan vere vanskelig & treffe den tempera-
tur som gir passende utslag. Dersom en har utstyr til det,
termoelementer og punktskriver, ber temperaturen registrer-
es inne i plantene.

Ved bruk av vanlig kjeleapparatur, f.eks. fryseskap, er

det liten fare for at nedkjelingen skal bli s& hurtig at
det ferer til intracellulsr isdannelse. En skal imidlertid
vere oppmerksom pad at "terre" planter kan underkjeles, og
ettersom isdannelse i underkjelt vev gdr relativt hurtig,
kan det medfore intracellul@r isdannelse, Det samme er i
noen grad tilfelle dersom plantene flyttes fra forholdsvis
hey temperatur og direkte til den frysetemperatur som skal
nyttes. Det er ogsd av betydning om plantene fryses "nalme",
dvs. uten at retiene stédr i jord eller lignende voksemedium.

Bade nedkjelingshastighet og frysetid m& avpasses i hvert
enkelt tilfelle, da virkningen av disse faktorene varierer
alt etter hva slags plantemateriale som skal undersgkes.
Hevning av temperaturen etter endt frysing ber skje lang-
somt, f.eks. likt med nedkjelingshastigheten. En ber videre
la plantene stéd en tid ved +2-3°C; for de flyttes til vanlig
veksttemperatur.

Det er i prinsippet to ulike méter & gd& fram pd ndr en
skal bestemme frostskader hos planter etter kuldebehand-
ling.En kan enten bestemme andelen av overlevende respek-
tivt dede planter, eller graden av skade som er pifert
plantene,



Pig. %2, Prysekabinett. Plantene fryges "nakne" i store
reagensror (Sjeseth, 1957).

Andelen av overlevende eller dsde planter er vel det enk-
leste og mest brukte kriterium pd frostresistens. Det kan
imidlertid anferes visse innvendinger mot denne fremgangs-
méaten. Da det bare blir tatt hensyn til levende og dede
planter, blir frostskader som ikke forer til planteded negli-
sjert. Det tar dessuten forholdsvis lang tid etter kulde-
behandlingen for en kan bedeomme om en plante er drept av
frost eller om den vil overleve, og sluttresultatet kan i
noen grad avhenge av de vilkérene som plantene fi4r i perio-
den etter frysingen. Planter som er skadd av frost kan, der-
som vilkdrene er gode, overleve frysingen, men de ut dersom
vilkarene c¢r ugunstige, f.eks. ved infeksjon av sjukdoms-
parasitter.

For & bedemme graden av skade som er pdfert plantene under
frysingen, kan en bruke en tilfeldig valgt skala, f.eks.
fra 0 til 10, der O = totalskadde planter og 10 = helt
ugkadde planter, I dette tilfelle bedemmes gjerne hvor stor.
del av bladarealet som er skadd av frost, eller om en vil,
hvor stor del som er helt uskadd.



Denne fremgangsméten kan ogsd i noen grad fere til feil-
vurdering av plantenes frostresistens. For det forste vil
50% skade p& bladarealet hos en bladfattig og darlig ut-
viklet plante sannsynligvis bety mer, vere mer alvorlig,

enn hos en bladrik og vel utviklet plante. Hos flerdrige
vekster er det videre av stor betydning hvilke organer eller
deler av organer som er viktig for at planten skal kunne
overleve. Dersom viktige deler er uskadd, betyr det mindre
om en stor porsent av plantens evrige deler er skadd eller
pdelagt av frost.

En kan ogsd nytte frysetemperaturen som uttrykk for plantenes
frostresistens. Ved &4 fryse plantematerialet ved flere ulike
temperaturer, kan andelen overlevende planter eller graden
av skade settes i relasjon til frysetemperaturen, og en

kan grafisk beregne den temperatur som gir 50% skade pa
plantene (ED 50-temperatur, dvs. "the median effective
dose"), eller 50% dede planter (LD-temperatur, "the median
letal dose") (Pinney, 1952; Torsell, 1955).

Levitt, (1956) mener at frostresistens begr defineres som
det antall °C som en plante md fryses under dens frysepunkt
for at 50% av planten skal bli drept. Ved & gd ut fra en
slik definisjon, vil planter med ulikt frysepunkt (ulik
cellesaftkonsentrasjon), men som blir drept s& snart de
fryser, ha frostresistens = 0. Definisjonen bygger altsé
pd plantenes evne til &4 motstéd frost etter at vevet er fros-
set. Ved gjennomfering av mer praktisk betonte forsek, gjor
en neppe store feil om en ser bort fra eventuell forskjell
i frysepunkt, men nytter antall %¢ under 0° som basis for
bedommelse av frostresistens.

Som nevnt er det mange vanskeligheter og feilkilder ved

en skjennsmessig og visuell bedemmelse av frostskader hos
planter. Det er derfor utarbeidet flere "indirekte" metoder
som er basert pd mer objektive méAleprinsipper.



En av de mest brukte metodene bygger pa saltdiffusjon av
frostskadde celler, Dersom kuldebehandlingen har fert til
skade i cellene, vil semipermiabiliteten i membranene slut-
te & fungere. Ved & plassere det frosne plantematerialet

i vann, vil elektrolyttene fra de skadde eller drepte cel-
lene diffundere ut i vannet. Maling av ledningsevnen i det-
te ekstraktet, gir indirekte et mé&l pd frostskadene. Jo

mer frostskade, desto sterre mengde salter vil diffundere

ut av cellene, og jo heyere blir ledningsevnen. Metoden ut-
fores i korthet slik: Plantematerialet kuttes i biter, f.eks.
0.5-1.0 cm, og fryses ved bestemte temperaturer (plante-
materialet md fryses i reagensrer, kolber e.l.). Etter fry-
sing og opptining, fylles en vies mengde deotillert vann

pé provene. Etter ekstraksjon under bestemte forhold, mdles
ledningsevnen i ekstraktet med passende mdlebro (Wheatstones
bro) og mdlecelle. Planteprsven blir sd drept ved oppvarming
til ca. 100°C, og ny ekstraksjon og mdling av ledningsevne
blir utfert. Denne méling gir uttrykk for total saltdiffu-
sjon ved nevnte ekstraksjonsmetode. lLedningsevne etter fry-
sing i % av total ledningsevne, gir s et uttrykk for frost-
skadene. For & eliminere cventuell forskjell i elektrolvtt-
innhold mellom ulike ledd av materialet, mdles lednings-
evnen i en kontrollpreve (ikke frosset) p& samme vis som
nevnt ovenfor (friskt og drept materiale), og denne verdi
trekkes fra verdien for de frosne prevene. En far pd denne
méte en indeks som gir uttrykk for frostskadene i forhold
til det ubehandlete materialet (Thorsrud og Hjeltnes, 1963;
Flint et al., 1966).

Denne metoden byr pd mange fordeler, sarlig hos vekster der
det tar forholdsvis lang tid fer virkningen av frost viser
seg, og faren for f.eks. infeksjon og skade av sjukdoms-
parasitter eller annen ugunstig mil jepdvirkning kan influere
pd resultatet av frysingen. Metoden blir derfor mye brukt
ved bestemmelse av frostskader hos treaktige vekster (Wilner,
1962). For & oppnd reproduserbare resultater ved lednings-
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evnemdling, er det svert viktig at arbeidet blir utfert
under neyaktig kontrollerte og standardiserte vilkér.
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Fig. 33. Apparatur ved bestemmelse av elektrisk lednings-
evne (Thorsrud og Hjeltnes, 1963).

Det er ogsd utarbeidet metoder for &4 mdle elektrisk mot-
stand in situ hos planter. P4 denne méten kan variasjon

i hardferhet registreres over en lengre periode, uten at
plantene forstyrres i nevneverdig grad. To klorerte selv-
elektroder stikkes inn i plantevevet, cg elektrodene for-
bindes med en egnet motstandsbru (Wilner, 1960; Calder og
MacLeod, 1965; Calder et al., 1966,
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Pig. 34, MAling av elektrisk motstand in situ. 1. elek-
: troder. 2, elektrodene p& plass i en lusernerot
(Calder og Macleod, 1965).

Det er ogs4a utarbeide* andre metoder som bygzer pid elek-
triske mdleprinsipper, uten at de har fatt noen praktisk
anvendelse.

Nar cellemembranene slutter & fungere p.g.a. frostskade,

vil ogsd organiske forbindelser "lekke" ut av cellene,

Det er utarbeidet en metode som er basert pd sammenhengen
mellom mengden av aminosyrer, eller ninhydrin-positive stof-
fer, som diffunderer ut av cellene etter frysing og frost- |
skader. Metodikken er i prinsippet lik den som bygger pé
galtdiffusjon fra frostskadde celler. Mengden av amino-
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syrer og andre ninhydrinpositive stoffer i ekstrakt av
frosset plantemateriale bestemmes kolorimetrisk i forhold
til en ekvivalent mengde glycin. Det er pavist svert god
sammenheng mellom frostskader og mengden av ninhydrinposi-
tive stoffer hos flere vekster (Siminovitch et al., 1964).

Da organiske forbindelser, som f.eks. aminosyrer, szrlig

er konsentrert i levende celler, er det sannsynlig at denne
metoden gir et bedre uttrykk for frostskader i livsviktige
cellevev enn elektrolytt-metoden. Serlig hos treaktige veks-
ter, der andelen av dede cellevev er stor, kan skader i livs-
viktige vev som f.eks. cambium, bli maskert nér saltdiffu-
sjonen nyttes som mdl pd frostskadene.

Vitalfarging blir ogsé& nyttet til & bestemme frostskader i
plantevev. Det er flere ulike fargestoffer som kan brukes,
f.eks. indigocarmin, methylenbldtt, triphenyl-tetrazolium-
clorid, neytralrgdt m.fl. Tetrazoliumsaltet er mye brukt.
Det gir intens red farge pd levende cellevev, mens dedt vev
ikke farges. Etter frysing snittes plantedelene og legges

i en lesning av tetrazoliumclorid, f.eks. 0,10-0.5%, for en
bestemt tid. Redfargen av det uskadde vevet forérsakes av
enzymer som reduserer tetrazoliumsaltet til triphenyl-
formazan. En mé vere oppmerksom pd at dersom plantevevet er
infisert med bakterier, kan det fore til feil, fordi bakter-
iene ogsd reduserer tetrazoliumsaltet (Torsell og Hellstrdm,
1955). Ved & nytte en slik metode er det mulig & fastsld
fordelingen av frostskader i ulike organer og i ulike celle-
vev innenfor et organ.

Som nevnt er det mange fordeler med "indirekte" bestemmelse
av frostskader hos planter. Skadene kan rcgistreres umiddel-
bart etter kuldebehandlingen, og metodene gir et objektivt,
mdlbart uttrykk for omfanget av skadene. Fordelingen av
skadene i ulike organer eller vevseksjoner kan bestemmes,
om det er onskelig. En skal imidlertid vere oppmerksom pé
at evnen til & "komme seg" eller regenerere etter frysing
og frostskader, kan vare svert ulik hos ulike planter, og
slike forskjeller gir ikke disse metodene noen opplysning
om. Det er derfor nedvendig & kontrollere resultatene med
direkte visuell bedemmelse av frostskadene.
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