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Til brukerne 

Dette er et konsentrat av forelesningene i B 4 - kurset 

vårsemesteret 1973. Teksten er meget sterkt forkortet, 

til de]_s ned til telegramstil. Derimot er det aller 

mest~ av det dokumentariske materialet som ble nyttet, 

tatt med ubeskåret (reaksjonsskjemaer, taheJ_ler, figu 

rer og diagrammer). 

' 

•• 

Konsentratet vil antakelig gi et noenlunne riktig begrep 

om rammen for kurset, selv om den konsentrerte teksten 

ikke er r~presentativ for fremstillingen. 

Jeg vil være takknemlig for å bli gjort oppmerksom på 

f'eil ( som sikkert forelrnmmer), og f'or å f'å fo r s La g til 

endringer og f'orbedrine-er. Mitt motto ror dette kurset 

har vært: "Til lags åt alle kan ingen gjera", men jeg 

vil gjerne prøve å gjøre litt flerø litt bedre til lags 

neste gang knrset skal holdes, i vårsemesteret 1971.t.. 

Ås-NLH, april 1973 

G.Hygen 

•• 
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I. INNLEDNING 

Lanrlbruk = anvendt naturvitenskap. Planteproduksjon - 

anvendt planterysioloei. Eksperimentell vitenskap. 

Forkunnskaper i cytologi, plantea11atomi og biokjemi 

er ø..nskelig. 

Lærebok: Adams, Baker and Allen, The Study o:f Botany. 

Grønne, klorofyllholdige planter er de primære produ 

senter av organisk stoff i biosfæren. 

Biosfæren= summen av alt liv på jorctkloden. 

Primære synteser 

1. Fotosvntesen 

• lys 
klorofyll-+ karbohydrat 

Fra karbohydrater videre til organiske syrer 

( H • CO OH ) og t i l 1 i p i:9 e r ( f' e t t s t o f' f ) . I den gen.e-· 

relle syreformelen er -COOH en karboksylgruppe, og 

R betegner resten av molekylet som kan være nokså 

forskjellig sammensatt. 

2 Aminosyresyntesen 

R.CO.COOH + NHJ + EH2 ~ f
) ./COOH 
'-.CH 

" NII 2 
Her betegner H.CO.COOH en ketosvre, EH

2 
er den 

reduserte formen av et enzym og Eden oksyderte 

formen. H.CII(NH2).COOII er den generelle formelen 

for en ~~a-aminosyre. ( Am.l rt o g r-u p p e n -NH2 er bundet 

til samme karbonatom som karboksylr,ruppen -COOH.) 

Blant de biokjemiske .fundamentalprosessene i planteceller 

velger, vi ut tre til nmrmere studium 

HESPIHAS~TON, 
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II. CELLER OG CEI,LEFYSIOLOGT 

II. l Cellecl_imensjoner. 

·Måle-enheter : 

1/1000 mm= 10-6 m = 1 mikrometer (mikron) = 1 pm 
( ofte fprkortet my etter gresk bokstav )1),. 

1/1000 pm= 10~9 m = 1 nanometer= 1 nm (= 1 millimikron) 

( / -8 ~10 0 ) 1 10 nm = 10 cm= 10 m = 1 AngstrBm 

/
. -12 1 1000 nm = 10 m = 1 ptcometer 

Gjennomsnittsdimensjoner for lit~ spesialiserte, rund 

aktige eller eskeformete celler mellom 10 og 60-80 pm. 

II.2 Struktur og funksjon. 

Fysiologi= studium av livsprosesser. 

Livsprosessenes hovedresultat: vekst_ og reproduksjon, 

• 
dvs. byggevirksoml1et som krever byggemateriale og 

arbeidskraft. 

Byggemateriale= vann (omkring 90 i-i levende planteceller) 

+~organiskesalter 

Byggematerialene må: 

a) 
b) 
c) 
d) 

tas opp av plantene 

transporteres ti~ byggeplassene ... 

brukes til produksjon av plantestoff: 

og så må.avfall fjernes ..... ~.~-·· 

stoffopptak 

stofftransport 

synteser 

ekskresjon 

Alle .disse prosessene (a~d) sammenfattes under beteg 

nelsen metaboiisme (= stot'fskifte)- 

Mange delreak~joner:i stoffskiftet er energikrevende 

= endergortiske·prose~ser. Motsetning eksergoniske pro 

sesser gir energitap {til omgivel~ene). 
. . . 

Stoffskifte-og energiomsetning to sider av samme sak. 
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• 
Bare klorot'yllhold:Lge planter kan utnytte sollyset som primær 

-, en.e r-gLk L lde. 

d et Le siden). 

OpJ)claget p;'.1 a l.u t te n av 1700-ta.llet (n,nrntere 0111 

"'V ,,. , _,._,_ ,, ("i') ,· ,~ t.j CJ t· . ·1 I.,. """l .. }-~ - _, '"::.;.. ,?. -. -~ --1 ~ ,-t ·i T'i. ..; " ·f' ... , > 8G8,l J r a _,,,.2 -.),,, .r._2, l.,. ,-<.<-:li )O :1)'C1!,tv m,._1 lL1<,(VCnu .. {,f,_5 .OlC 

gjen.norn mange mellomprodukter. 
·_.L. k · (1c3·9,\ sisve rJ~g .. l) /• 

" 
Vendepunkt: oppdagelsen av radi.oak:_!..:i_~e karbon-isotoper:. 

Vanlig karbon atomvekt 12. 

Ustabile 

Vikt i{?;S t 

karbonisotoper med atomvekt 11 og 13. 
1L1. 

er den stabi~e karbonisotopen C med 

halveringstid omkring 5000 år. 

Samtidig i samme celle 

karbohydrat 

foto5yntese, 
/ 

respirasjon~ 

• Biokjemisk problem 

Strukturproblem: 

# 

Ingen av dem var kjent før 

karbohydrat 

kartlegging av reaksjonsbanene. 

hvordan greier cellene å holde de ulike 

reaksjonssystemene fra hverandre? 

II.J Celle-organeller. 

Ultrastrukturer= strukturer som ikke kan studeres med 
vanlig lysmikroskop. 

Oversikt over de viktigste organellene i klorofyll 

h~ldige celler 

1) Cellevegg. Planteceller har rast cellevegR til for- 

skjell fra dyreceller. 

modier av slimsopp. 

Unntak: sværmesporert plas- 

2) Cytoplasma. Fyller unge (nydelte) celler nesten full 

stendig, men bare tynt "tapet" langs veggen i eldre, 

fullt utvokste ~eller. 

J) Vakuole. Større eller mindre blærer fylt med cellesaft. 

I unge celler flere små v. som etter hvert smelter sammen 

til :n stor v. Cellesaften er en tynn, vandig løsning 

av forskjellige uorganiske og organiske stoffer, oftest 

vannklar, men undertiden farget (eks. kronblad). 



r} ,:; ~~~ . --·~L .. - . ., .. -.--~-:~~-·]~ .. --~---~,~ 
_ ....•. ,._? 

~ \ 
"It 

c y t o p L as ma_1 a.gF: t 

6 ) C c: U e Jc ,i e ~~, n en . 
'; \ 
I I 

!\.T·j·i T_,._ l ,·-) f., .. , "'("' .__,, 1-·,.., -·1 ...-·). .{ ... ,r~~- ....,~·-i ... ~ ·t· Lo c,,.,.~-- ·:ri,,.--.. _ .•. -~ ~ ,--._ .• ,...,. -~-. ·: ,-, l.,... .11: ~) -- ••• -~ t').." / k---- • ··:,, -~·,·1 ,sUh.,.c.,.Ld.:::,. ,\.•/4 ..... ,:,..t,,l.!.i: _-c:t·,,·:l"c l]-,1,:-. l •.... ette x j er-rre n \ .](:1,1, 

leg'nmet) med sterkere Lys b r-yt nl n s- ( ser Ly s e r e ut). 

8) Smli .l in5e.formcte l<..,gemer med klorofyll 01 

andre fargestoffer. 

celleveegen. 

9) r•Ii t o ko n d ri er. 

J 

:1 :-:: r~ f' · · ···· ;1·· j i (.! t·1 ~-"' r·~ 
. ~---- ',,,_,.. -·--·--· ~~ -~--····· ,.-. 

Ennl eir-e t. i c y t.o p La sm a Ln s-et langs 

r•leget s:nfi, bindest:rek-forinetc~, fargeløse 

smJrusk innimellom kloroplastene . 
•• 

Disse ni organellene kan studeres m e d vanlig Ly s m Lk r-o s k o p O{ 

ble oppdaget og beskrevet av cytologiens pionerer i slutten 

forrige århundre. 

p· 

Mange supplerende data kom til under vide 

utviklingen av den mikroskopiske teknikk i mellomkrigstiden. 

III. MIKROSKOPER OG MIKROSKOPISK TEKNIKK ------------------------------------------- 

III. 1 Li n s e s y s t e m e 1""' , f' or s t ø r re 1 s e o (L_E.}1 p l o s n i r:1 rr s evne . 
Mikroskopet har tre linsesystemer kondensoren undE 

objektbordet, nærmest lyskilden, objektivet nærmest 

preparatet (objektet), festet i den nederste enden a~ 

tubus, og okularet, nærmest øyet, øverst i tubus. 

Linsesystemenes kvalitet og pris avhenger dels av 

hvor godt de er korrigert for sfærisk og kromatisk 

aberrasjon, for objektiv og kondensor også av den 

numeriske apertu~. 
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• 
S:færi s k aberraswJ.s!.!1: · Objektivet danner et reelt bilde av pre- 

• paratet inne i mikroskoptubus. Dette bildet betrakter vi gjen- 

nom okula.ret som i, prinsippet er en vanlig lupe. Et dårlig 

korrigert objektiv avbilder et plant preparat på en kuleflate 

med sentrum i preparatets plan (n&r midtpartiet er skarpt 

innstilt). Det b~tyr at dt perifere delene av det mikroskopiske 

bildet blir uskarpe når midtpartiet er skarpt, og omvendt. Slik 

uklarhet kalles sfærisk aberrasjon. De beste objektiv~ne er 

satt sammen av et stort antall enkeltlinser og gir et tilnærmet 

plant bilde av preparatet. 

Kromatisk aberrasjon. Både dagslys og andre lyskilder omfatter 

et bredt spektrum av ulike bølgelengder. Lys med ulik bølge- 

lengde brytes ikke like sterkt i en samlelinse. Dårlig karri- 

gerte objektiver gir egentlig en hel serie bilder i litt for 

skjellig plan, med det blå bildet nærmest objektivet og det 
.,, røde lengst oppe. Dette vil gi uklare, regnhuefargete konturer 

• 
når en ser i mikroskopet på et preparat: kromatisk aberrasjon. 

Akromatiske objektiver er godt korrigert for kromatisk aberrasjon, 

og apokromatiske objektiver meget godt korrigert. 

III.·2 Forstørrelse og oppløsningsevne. 

Den forstørrelse m±kroskopet gir, er lik produktet av de 

forstørrelsesfaktorer som er påstemplet objektiv og oku 

lar (eks. obj. 40 x og ok. 15 x = 600 x forst.). Enklere 

fabrikater har undertiden nummer på linsesystemene isteden 

for forstørrelsesfaktorer. 

Kvaliteten av det mikroskopiske bildet avhenger ikke så 

mye av forstørrelsen, men av hvor fine detaljer objektivet 

er i stand til å vise.· Dette er bestemt av den numeriske 

~pertur (N.A.) som skal være påstemblet alle objektiver. 

Jo større numerisk apertur, dess større oppJøsningsevne. 

Den numeriske apertur er bestemt ved formelen: 

NA = n. sinf 

hvor q er .linsesystemets halve åpningsvinkel" og ner 

brytningsindeks for mediet mellom preparat og linse. 



6 

Den minste avstand mellom to punkter i et mikroskopisk preparat 

som kan sees tydelig atskilt, d, er bestemt ved formelen 

d = 
NAk + NA " 0 

Her er A lysets bølgelen"gde, NAk kondens orens numeriske aper 

tur OGNA objektivets numeriske apertur. 
0 

I praksis lønner det seg ikke å bruke større forstørrelse enn 

ca. 1000 x objektivets numerLske apertur. 

Den aperturverdien som er påstemplet linsesystemene, er beregnet 

:forn= 1 (luft mellom preparat og frontlinser). Ved å bruke 

medier med høyere brytningsindeks mellom kondensor og preparat, 

og mellom preparat og objektiv, kan en øke den numeriske apertur 

og dermed oppløsningsevnen. En må da bruke spesielle immersjons 

objektiver. Vanlige tørrobjektiver har NA opp til ca. 0,65, 
og immersjonsobjektiver opp til det dobbelte av dette. 

III.J Preparater til mikroskopering~ 

Levende plantemateriale ofte dårlig egnet for mikroskopiske 

detaljstudier. Kjemisk behandling nødvendig: :fiksering, 

farging og innleiring . 

Artifakter =avvikfra opprinnelig struktur som følge 
av prepareringsmetodene. 

Vitalfarger== f'argesto:f:fer som er egnet til farging av 
levende cellemateriale. 

~okjemiske reagenser = Reagenser som gir karakteristiske 

reaksjoner med bestemte celle-bestanddeler (eks. stivelse, 

cellulose, proteiner, nukleinsyrer). 

... 

Radio-autogr9:fi = Behandling ;av plantemateriale med radio 

aktive isotoper som akkumuleres i bestemte celleorganeller 

(eller hele organer), slik at preparatet vil 11ta et bilde 

av seg selv" ji å r- det i mørke legges på en fotografisk. 

tilm eller plate (radioaktiv utstråling}. 
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III.4 Mikroskoptype~. 

1) Va!:} 1 i g 1 y smi kr~~ k~. 

2) Mørk-feltm:i..kroskon ( = "t~ltram:i.kroskop") er et vanlig 

mikroskop med et spesielt kondensorsystem som kaster 

lyset sidelengs mot preparatet. 

J) Fluorescensmik'"roskopet. Vanlig mikroskop med spesielt 

kondensoriystem av kvarts eller annet materiale som 

slipper ultrafiolette stråler igjennom. (6bjekt 

tlassene må også være laget av slikt materiale.) 

4) Polarisasjonsmikrosko12et. Vanlig mikroskop som ope 

rerer med p~larisert lys. En polarisator plasseres 

i kondensorsystemet, og en analysator like over oku 

laret. Det kan være Nicol-prismer eller polarisasjons 

:filtre. 

5) Fasemikroskopet. Mikroskop med spesialoptikk som 

forsterker alle kontraster som skyldes ulikheter i 

lysbrytning. 

6} Pålysmikroskop; Mikroskop med spesielt belysnings 

og kondensorsystem som kaster lyset ovenfra ned på 

preparatet. Bildet dannes altså av reflekterte 

stråler istedenfor som ellers av gjennomfallende. 

7) Elektronmikroskopet er helt forskjellig fra alle 

andre mikroskopkonstruksjoner. Det opererer med 

elektronstråler istedenfor lysstråler, elektro 

magnetiske felt istedenfor optiske linsesystemer, 

og ~ir bilder som ikke kan iakttas direkte med 

øyet, men registreres på :fotografisk plate eller 

fluorescerende skjerm. Oppløsningsevne ned til 

ca. 1 nm mot ca. 0,2 pm i vanlig 1ysmikroskop. 
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IV. ULTHASTRUKTURER I CELLENE 

IV.l Flere organeller. 

elektronmikroskopiske undersøk~lser har vist at det er flere 

ult~amikroskopiske organeller i tillegg til de ni organellene 

som kan ses i vanlig lysmikroskop (s. J-4) 

10) Enrloplasmatisk retikulum (ER). 

Retikulum betyr et lite nett og sikter til de uregelmessige 

nettlikn.ende strukturene som elektronmikroskopet avekker i 

cytoplasmaet. Denne nettstrukturen representerer et optisk 

snitt_gjennom en tredimensjonal membranstruktur. 

11) ,, ' Go,fi-legemer. 

Oppkalt etter en italiensk biolog som i 1898 beskrev disse 

strukturene i nerveceller hos tårnugle og katt. 

meget senere påvist i planteceller. 

.tt'ørst 

Ganske små legemer, 

ca. 1 ~ni tverrmAl, sammensatt av en serie skålformede 

membraner i stabe1. 

12) Mikrotubuler er noen fine, rørformete trAdbeter, bare 

25 nm i diameter. I celler som ikke er i deling, ligger 

de perifert i cytoplasmaet, nokså nær plasrnalernma. 

13) Sfærosomer er små, kuleformete partikler med diameter 

omkring 1 pm, fordelt i cytoplasmaet. 

14) Lysosomer er snaut halvparten avdette, ca. Ot4 pm i diam. 

15) ·nibosomene er de minste, og kanskje de viktigste av disse 

små-organellene. De er ikke mer enn rundt 25 nm i dia- 

meter. Under stoffskiftet kan en ofte finne flere ribo~ 

sorner sammen i en klase: polysomer. 
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Omtrentlige gjennomsnittsverdier 
•..•. _. ~-·-- 

Organe.11 Størrelse Antall pr. celle 

Cellekjerne 

Kloroplaster 

Mitokondrier 

Golgi-legemer 

Sf'æroso<ner 

Ri bos omer 

10-20 pm 
5 X 2 - 

1 

2 X 0,5 - 
1 - 

25 nm 

1 

20 

700 

1-wo 
JOO 

500.000 

En'z ym-cm o Le ky Le r- 
(ca. 10.opo ulike slag) 

2 nm 5.000.000 (?) 

IV.2 Elektronmikroskopisk teknikk. 

Bare ultratynne snitt slipper elektronstr~ler igjennom. Skjæres 

med ultramikrotom. Fullstendig rtehyrlrering. Preparatet er i 

• 

mikroskopet pLa s s e r t; i høyt vakuum og utsettes f'or et kra:ftig 

elektr~nbombardement (oppvarming). Dette gir stor fare for 

artif'akter. Mange tekniske kunstgrep for å unngå dette og gi 

så naturtro og kontrastrike bilder som mulig. 
T 

IV.J Funksjonsoversikt. 

0-rGanell Hovedfunksjon. 

'. 1. Cellevegg . 

2. Cytoplasma ...........•.• 

J. Vakuole . 
4. Plasmalemma ...........•. 

5. Tonaplast . 

6. Cellekjerne •............ 

7. Nuk:leolus .•............• 

8. 

9. 

10. 

11. 

12. 

lJ. 

14 .. 
· 15. 

Kloroplaster 

Hitokondrier 

............ 

. . . •· . 
Endoplasmatisk retikulum 

Golg-i-legemer ..........• 

Mikrotubuler •.........•. 

Sf'ærosomer ...•.......... 

Lys os omer 

Ribosomer 

. -· . . . . . . . . . . . . . 
' . . . . . . . . . . . . . .. 

Mekanisk avstiving, transport 

MangI'oldig metabolisme 

Vannforråd, saf'tspenning 

Importkontroll 

Stoffutveksling mellom 
cytoplasma og vakuole 

Styring og arv 

Nukleinsyre-lagring 

Fotosvntese 

Respirasjon 

Enzym-stativ 

PektinstoI'f-syntese 

Cellevegg-dannelse 

Fettsyntese 

Lagring av spaltingsenzymer 

Proteinsyntese 



V. RESPIRASJONSPROSESSEN 10 

v. 1. Oversikt, fosforylering. 

I 

Utgangsmaterialet= reE:pirasjonssubstratet kan være karbo 

hydrater, :fett eller proteiner. Hos blomsterplantene er det 

ofte stivelse, som b e s t å r- av et stort antall glukosemolekyler, 
koplet sammen i kjeder. 

Karbohydratene generelt lite reaktive, men stivelsen kan nokså 

lett biytes ned ai flere samvirkende enzymer til glukose. For 
å få respirasjonsprosessen i gang, er en :fosforvlering nørlvendig. 
Syntesi av sukkerfosfater, som er mer reaksjonslystne (det vil 

si mer en~r&irike) enn de rene sukkerartene. 

synteser·som krever tilførsel av energi. 
Dette er endergoniske 

Cellenes fosforyleringsverktøy er adenosinf'os:fat-systemet, som 

består av de tre organiske fosfatene: 

adenosin-mono:fosfat ( AMP), 

adenosin-di:fos:fat ( ADP), og 

adenos in-trifos:fat ( ATP). 

Fosforylering av glukose fører til dannelse av et glukosefosfat. 
Også fra andre respirasjonssubstrater enn stivelse går vegen 
via glukose:fosfat. 

,To alternative hovedløyper:· EMP-ruten og pentosefosf'at-ruten. 

'EMP-ruten oftest den dominerende. Oppkalt etter Embden, 

Meyerho:f og Parnas som bidro mye til å kartlegge den. 

To hovedetapper i EMP-ruten, med pyrodruesyre som mellomstasjon. 

(cH3.co.COOII = ketosyre, -CO- ket6gruppe, -COOH karboksylgruppe.) 

Første etappe fra stivelse eller et annet respirasjonssubstrat 

til pyrodruesyre kalles glykolysen. 

V.2 Glykolysen. 

Med stivelse som utgangsmateriale 11 reaksjonstrinn {forenkling) 

1) Enzymatisk nedbrytning av stivelse. 

stivelse --)-,:;;,,, glukose 

.. 

2) Fosf'orylering av f~lukose. 

glukose + l\.TP ~ glukose-6-f'os:fat + ADP 

( Under nedbrytning av stivelse kan det også dannes ' - 

glukose-1-f'os.fat, men det omdannes lett til 

glukose-6-fosfat.) 
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3) Over til fruktosestruktur. 

glnkose-6-fosf'at -->- :fruktose-6-f'os:fat 

M'i.n d r-e stabil struktur enn glukosP.fosf'atene. 

li) Ny p&e,-anr,; fra .I\TP. 

fruktose·-6-fosf'at + ATP~.fruktose-1,6-dif'osfat + ,l\.DP 

Gunstig posisjon for hovedslaget 

~} fra heksose til triose. 

fruktose-1,6-di:fos:fat --;,l' 2 triosefosfat 

To strukturisomere triosef'osfater. 

:fruktose-1, 6-ctif'osfat 

6) Reversibel likevekt mel.lom triose-fosf'atene. 

( 1) 

(2) 

(J) 

CH20P0'31f2 ' - 
C=O 
I 
CH20H 

dihydroksy-acetonfosfat 

(I.i) 

(5) 

( 6) 

CHO 

I 
nenn 

I 
CH20P03

n
2 

glyserol-aldehydfosfat 

Bare glysProlaldehyd-fosfatet går videre. Dihydroksy 

acetonfosfatet blindtarm. 

7) Fra sukker til syre. 

glyserolaJ:dehyd-3-f'osfat ~ 1, J-di:fosfoglyserolsyre 

Opptak av uorganisk fosfat underveis (J-trinns-reaksjon). 

NB! Eneste oksvdasjonstrinn under g-lykolvsen ! 

Oksydasjonen skjer ved dehvdrogenering, dvs. ved at 

det :fra hvert molekyl glyserolaldehydf'osfat plukkes 
paTr" e:r f>!lv-~ pll'J'r' a;f1 

ut ett ~P- lektro3/og ettA p r-o t o nerl e et/\ hyrlrog-enat~). 
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R) 

l ' 3 - di f Os r () r; Ly s c- r O l !:'i y r o + ,\n l1 ---::;~ 

-~ J - f o s f n r; J y s f' r o l s yr c: + \'f' P 

NB ! 1 f 0. T' -f f'1 r C e 11 f' 11 e t i 1 h ."'t 1-~ 0 Tl O C a V d e t a ( 1 C l l <) S i n - 

tri ros :fat P t s o 1 :1 er s at L L n n t i cLL :i c c re . 

9) In t ramo J. c kv 1,er_ om 1 (' i_ rin_{'~. 

3-f os -f o gl v s Pro l syre .~ 2-I'os fo {-; lTS f) ro .l s y re 

Nc d v e ud i.z; f o r-b e r-e d o l.« e :for n o s t c: reak::::;jon~::;trinn. 

10) J\V~JIB l tin{: nv vann. 

2-fosfor,-lyserolsyrn-;)' :fos:fo-enol-·pyrodruesyre + lf
0
0 

,:;... 

Pyrodrucsyren, CHJ.CO.COOJI, har C!t1 s tr-u k t.u r-La o.no r- 

f o r-b ind ø Ls e som heter e n o Lc-p yr o dr-u o s y r-o . Den har 

en d o b b e Lt.binrl Ln sr : Cll,.,==C( on). coou , 
,::_ 

T -fosfo-P-nol- 

_pyrodurcsyre <~r den h yrl r-o k s y l r-r-u p p o n som sitter i 

mi d t e n av mo 1 <! k y l e t ( i 2 - s t i. 11 i n g· ) :f o r e s t r c t m e d 

f o s f o r s y r-e , 

fos f o - C! no 1- pyr od ru c syre + ,\1) P -) pyr o el ru c syr c::~ + l\'TP 

Herk: _\Tf'-ret~nskapct _ _:for e-lvkolvsPn r;ir_ overs1rncld. 

( "t-1 en bare e t li t e o v E> J" s k. u eld . 11 us k at re aks j on l - ] 

:forcg?tr p{1. c6-trinnet o{: r-c aks j o n 6-11 p{1 c
3
-trinnct.) 

V.J ENZYMLH. 

V. J. 1 DP:finis_j_~~_!f>1:_. 

Prakt i s k t al t n 11 e enke 1 t re n k s .i on er i s t o rfs k :i. -f t c t 0 r e n z vm ai, i f; k e 

reaksjoner. Ut,~an{~smateri.alPt f'o r en b i.o k j o m t s k reaksjon k a lJe s 

reaksJonssnhstratc-t Pllcr hn.re snhstratc-t. ---------·-··-- 
E > H 

subs tra·t. p ro d u k t 
A E ::.: enzym 

Enzym e r = kat a l Y t t 1.· s k akt j v <~ pro t c i n c~_.I:. , e n k l c e 11 e r s am m c n ~~ at t c• • 

• Enkle proteiner bare aminosyrer som komponenter. 

Sammensatte proteiner 

... 

Påhektet LnvmoLe ky l.1.:r gruppe - 

pro s t e t i s k gru p p n e 11 c, r vi r 1-:: c gru p pc . 
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Virkegruppen bestemmer hva slags reaksjon enzymet kan få i stand, 

og proteinresten bestemmer hvilket stof:f enzymet kan reagere med.· 

Virkegruppen kan i enkelte enzymer sitte så løst at den lett 

avspaltes (dissosieres). Slike virkegrupper kalles coenzymer. 

Samme coe11zym kan undertiden operere med flere forskjellige 

proteinpartnere. 

Prostetisk gruppe undertiden metall-atom. 

vitamin, i .... sær av vitamin B--gruppen. 

Coenzym o:fte et 

NB! Alle enzymatiske reaksjoner innlerles ved at det dannes 

en ustabil kompleks:forbindelse mellom substrat og enzvm. 

A + E ~ [AE] (ustabilt kompleks) 

[tu~l --?" ~rij 
~D] ~ E + B (B = produkt) 

~ubstratmolekylene bindes på enzymoverflaten i slike posisjoner 

1
_/a

1
t en reaksjon. kommer i stand, enten syntese ( "Kirsten Gif'tekniv"), 

'e·ller separasJon, alt etter omstendighetene. 

V.J.2 Fri energi og aktiveringsenergi. 

Reaks.jonstype som eksempel A + B ~ C + D 

F = substratets fri energi (substrat= A + B) s 

Fp= Produktets fri energi (produkt= C + D) 

Energitilvekst under reaksjonen7 

[c] . [n] 
[.tt J . [B] 

/J_ F = 

' .. 

K 

- HT. lnK + RT. ln 

/J. F = F p 

likevektstilstand 

F 
s 

( 1) 

( 2) 

Kvantitativ sammenheng mellom endfingen i fri energi,~F, og 

reaksjonskonstanten K: 

( J) 

~F = 0 nAr systemet er i likevekt. 

Hvis en reaksjon skal kunne forløpe spontant, dvs. uten energi 

tilførsel utenfra, er grun11betingelsen at~ F er negativ. 

·Omvendt betyr en positiv verdi av~F at reaksjonen ikke kan 

komme i stand uten energitilførsel ut~nfra. 
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• 
·Ilikning (J) foran er R gasskonstanten= 1,987 kal. pr. grad 

Celsius pr. mol, og Ter den absolutte temperatur= - 27J,1°C*t. 

Størrelsen F gire~ mål f'or det mekaniske arbeid som reak 

sjonen teoretisk ville kunne gi. ~F beror bare på forholdet 

mellom substratets fri energi og produktets fri energi, og er 

altsA uavhengig av hvilken reaksjonsveg som fører fra substrat 

til produkt. 

V.J.J. Eksergoniske reaksjoner. Enerf;idiagr~ 

Reaksjoner som fører fra et høyere til et lavere energinivå, 

har en negativ .L\ F og kalles eksergoniske. Bare slike reak 

sjonerl kan 11gå av seg selv", dvs. uten energitilførsel utenfra. 

Når~ F er negativ, er reaksjonen termo~ynamisk mulig.Dette er 

første grunnvilkår. Det andre grunnvilkåret er at reaksjonen 

må være kjemisk mulig (kjemisk farbar veg fra substrat til 

produkt. Tredje grunnvilkår at aktiveringsenergien ikke er så 

høy at den h~ndrer reaksjonen fra å komme i gang. 

Enzymenes virkninfLJ?eror på at de senker aktiveringsenergien. 

------ - I'"' - 

A Energidiagram E 
A = substrat, FA = substratets fri energi, Il= produkt, 

FB= prodtiktets f'ri energi., F* ·= det energinivået som substratet 

må heves opp til for å reag~re uten enzymtilførsel (oppvarming), 

a1= aktiveringsenergi for vanlig kjemisk reaksjon. M= enzym 

substrat-kompleks (mellomprodukt), a2= aktiveringsenergi· for 

dannelse,_ og a3 for spalting av komplekset, a2 + aJ = samlet 

aktiveringsenergi for enzymatisk reaksjon. 
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V.). h Temperatur-inaktiver:~2_y-r~ 

Vi vet at de fleste biologiske reaksjoner går i stå når tempe 

raturen stiger en del over 40°C. Enzymene er proteiner, og 

proteiner koagulerer ved høy temperatur (ca. 80°), men hvorfor 

streiker de alt ved l10-h5° ? 

Dette er et strulztu_:rproblem som henger sammen med protein 

molekylenes stereometriske fasong. Proteinstrukturen har 

tre "dimensjoner" eller komplikasjonsniv::qter: primær, sekundær· 

og tertiær struktur. 

Den primære struktur er bestemt av antall og rekke~ølge av de 

forskjelliee aminosyrer som er kjedet sammen, og tilkop_ling av 

eventuell prostctisk gruppe (eller coenzym). Disse lange molekyl 

kjedene er kveilet opp i en alf~-helix-spiral: sekundær struk 

tur, og disse spiralene er igjen tullet sammen til et tilnærmet 

rundaktig nøste på lovmessig måte: tertiær struktur. 

Når temperaturen øker, løsner vindingene i nøstet som ruller 

seg opp etter hvert. Dermed forsvinner enzymaktiviteten. 

V. J. 5 Hemning av enzymre aks janer. 

Forsk,jellig·e enzym{-;'ifter kan sette enzymene ut av spill. 

Eks.: blåsyre (HCN) danner kompleksforbindelser med metall 

atomer i virkegruppen, arsenater reagerer med -SH grupper, 

organiske fosfater (insekticider) danner enzym-fosfat-estere. 

En spesiell type er konkurrerende hemninr,-: stof'f som likner 

på enzymets "riktige" substrat koples til enzymet og blokkerer 

de reaktive gruppene. Eks.: malonsyre blokkerer ravsyre- 

dehydrogenase, fordi enzymet "tar feil av" ravsyre og malonsyre. 

V.J.6 Endergoniske reaksjoner. 

Dissimilasjonsprosesser = spaltninger, nedbrytninger og oksydasjoner 

med negativ~ F (ek~ergoniske r~aksjoner). Samlet energitap pr. 

mol glukose ved fullstendig oksydasjon til co2 og n
2
o under fysio 

logiske betingelser ca. 700 000 kal. Dette er ikke netto tap. 

Noe av energien nyttes til kjemisk arbeid: endergoniske reaksjoner, 

dvs. reak~jqner som fører fra et lavere til et høyere energinivå 

(AF positiv). 
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V.:}. 7 HeaksjonskopliEU:~· 
.I; 

Reaksjonskopling roraligger 0 nar den cnørgicn som "frigjøres" 

i eri eksergonisk reaksjon, nyttes til gjennomføring av en annen, 

endergonisk reaksjon. 

(1) Eksergonisk 

(2) Endergonisk 

Al~ Bl 

A2 -~ B2 

/J J?1 negativ 

il F2 positiv 

Hvis her t.al.Lv er-d i o n av L! F2 er mindre enn tallverdien av /1 F 1 
kan reaksjon (1) teoretisk drive reaksjon (2). 

Skjematisk: 

~F1 negativ .6. 1•'2 positiv 

Totalresultat 

Eri e r-g L utbytte 

Al + A2 ~ Bl + B2 

2 4 li'= LJ F1 + L\ F2 

( J) 

Når L1F 1 er negativ og større i tallverdi enn L\ F 
2

, blir 

summen: Z~F negativ, dvs. reaksjon (J) er termodynamisk mulig. 

V.J.8 Reaksjonskopling med mellomm~nn. 

Hovedregel: Energi kan bare overføres fra en reaksjon til en 

annen gjennom et stoff' som er felles for hegge reaksjoner. 

Hvis dissimilasjonen A1-} B1 skal kunne drive synte Ren A
2 
~ B

2
, 

så må det dannes en eller annen slags kompleksforbindelse mellom 

A1 og A2 ( s m 1. s k j cm a e t oven :for ) . De t te gir en sterk begrensning 

av reaksjonsmulighetene. Naturens løsning på problemet : 

"energi-mellomhandlere" (M). Stoff med stor reaksjonsevne 

som avvekslende kan oppta og avgi energi (M = energifattig 
0 

utgangstilstand, M = ustabil, energirik mellomtilstand). e 
Se reaksj~nsskjema neste side. 
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M 
e 

M 
0 

B,-, .. ::, høyt energini v å 

lavt energinivå 

A
1 

behøver ikke ft kunne reagere direkte med A
2

, når bare 

"mellommannen" M kan reagere med beg·ge. Når begge delreaksjoner 

er gjennomf'0rt, er M tilbake i utgangstilstanden, klar til ny 

innsats. Hverken reaksjon (1) eller (2) kan ~A med 100 ~ 

energi-utbytte. B2kan derfor aldri komme helt opp på samme 

energinivå som A
1

. 

Adenosinfosfatsvstemet hovedrolle som mello~nann i biosfæren. 

5.J.9 Adenosinfosfat-systemet. 

Viktigste egenskap: store energi-endringer ved opptak og 

avspalting av fosfatgrupper. Hydrolyse(= protolyse) av 

adenos~ntrifosfat til adenosindifosfat +uorganiskfosfat 

gir en 4 I•' på ca. - 7000 kal/mol, mens hydrolyse av en 

vanlig fosfatester-binding bare gir ca. - JOOO kal/mol. 

I adenosintrifosfat er de tre fosfatgruppene koplet i serie. 

Avs pal tine: av den ytterste gir Ll F = ca. - 7000 kal. Avs pal ting 

av den nest ytterste (fra ADP til AMP) gir samme energi-endrine. 

Men avs pal ting av den siste ( fra A.MP) bare gir L1 F' = - JOOO kal/mol. 

De to første kalles derfor "energirike bindinger" (V)). 
Formler: 

OH OH OH 
I I I 

adenosin - 0 - P - QV') P - QV') P - OH 
li It li 
0 0 0 

i 
I - -- --- ·----\(' !_ 

f AMP i 
I_ - ·- ------- -.-- ,-- --,7-· ---------• 
r IDP • 
, - ----- - - - .- - - ---------- ! 

ATP 

ADENOSINFOSFAT-SYSTEMET 
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• .1\d e no ~_:::. info s .f a t e ne 11 nr e r t i l nu k t e o L i ( 1 c n e • Det er k ornp Le k s » 

forbindelser som er dannet ved s amm e nlco p Li.n g av ni trogenbaseT', 

sukke rart f' r, og f'o s fat gr_~::!.Eper. 

b L'l.r- det tilbake et nukleosid. 

Når fosfatgruppene spaltes av, 

Adenin = nitrog·enhase 

Adenin +ri.hose= adenosin (nukleosirl) -- ·~---- ------ - 

(6) /
0
~ H 

HOCH2 "-. ei t ') 
1" H /1 L ('t] ?, H I / Oil r" I C 
H C U"J I lJ/ J OH OH 

å.denin n-ribose 

Skjemaet for en energioverføring med arlenosinfosfat-systemet 

som "energi-mellomhandler" kan vi skrive slik. : 

( 1) 
eksergonisk 

dissimilasjon 

åF1 negativ 

(2) 
endergonisk 

syntese 

Ll F2 positiv 

Den samme mengde A.DP som går inn i reaksjon (1), kommer ut 

igjen av reaksjon (2). Det trenges altså en meget liten 

mengde for å holde reaksjonen i gang. Adenosinfosfatene 

fungerer som energibriketter, som lades opp av eksergoniske 

reaksjoner, og brukes enten straks eller senere til å drive 

endergoniske reaksjoner. Under resp~rasjonen skjer oksyda- 

sjonen trinnvis gjennom en lang rekke mellomprodukter, på en 

slik måte at energien. kan porsjoneres ut i form av ATP. 

Hele vittsen ved det kompliserte reaksjonsforløpet under 

respirasjonen er produksjon av ATP. 
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5.J.10 Enzym-systematikk og nomenklatur. 

Etter internasjonal konvensjon har alle enzymer et nummer 

19 

og et vitenskapelig navn. 

/' 

En del velkjente enzymer.har dessuten 

et populærnavn som tillates brukt for lettvinthets skyld. 

Enzymnummeret består av fire tall atskilt med punktum.' 

»et første tallet angir hovedklassen: 

Oksjdoreduktaser. 

Transferaser. 

Hydro laser. 

Lyaser. 

Isomeraser. 

Ligaser. 

Det andre tallet- angir underklasse (inndelt etter hvilke stoff 
i 
/o,g/eller bindinger som deltar i reaksjonerj. Tredje tall angir 

, Jruppe innenfor underklassen og fjerde tall enzymets individuelle 

nummer innenfor gruppen. 

Klasse 1 - 

2 

J 

4 

5 T' 

6 - 

'Eks. Katalase : 

Nr. 1.11.1.6 - Hydrogenperoksyd-hydrogenperoksyd-oksydoreduktase. 

5.J.11 Glykolyse-enzymene. 

Oversikt over reaksjonsforløpet. fram til c3-trinnet. 

REAKSJON 1 - 6 

stivelse 

~ ~ 
glukose glukose-1-fosfat 

.J..- 2a... <::..,,,,e:.:.---~ 
glukose-6-fosfat 2b 

t3 
fr~ktose-6-fosfat 

.. J, 4 
fruktose-1,6-difosfat 

. ~ s ~ . 
dihydroksy-acetonfosfat. -~' glyserolaldehydfosfat :c:::: 
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• 
Første reaksjon er en nedbrytning av stivelse. Den kan gå to 

veier, enten til_glukose (la) eller til glukose-1-fosfat (lb) 
etter hvilke enzymer som virker inn på molekylet. Nedhrytningen 

til glukose blir besørget av flere forskjellige b.Y._drolaser: - 

~-amylase, p-amylase, o.fl. Dette er enzymer som bevirker 

hydrolyse av de bindingene som holder·glukose-enhetene sammen. 

Vann går alts& inn i reaksjonen, 1 molekyl HiO :for hve~ binding 

som brytes: enzymklasse J. 

Reaksjon (1 b) er en fosforylering: overføring av fosfatgrupper 

:fra uorganisk :fosfat til de glukose-fragmentene som st~velscs- 

molekylet er bygd opp av. 
1 

klasse 2. De som flytter på fosfatgrupper: fos:forylas~r. 

I reaksjon 1 b: nr. 2.h.1.1 = CX-glukan--fos-forylase (som vi 

kan kalle stivelse-10s:forylas~. 

Gruppe-flyttende enzymer= transferaser, 

feaksjon 2 a er ~gsA en fosforylering, men her kommer :fosfat- 

9ruppen fra ATP. Trans:feraser som overfører fosfatgrupper 

fra ATP kalles generelt kinaser. Her: nr. 2.7.lJ., heksokina.se. 
I 

I reaksjon 2 ber det igjen en fosfatgruppe som blir flyttet, 

men nå ser det ut til å være en intern forflytning innenfor 

glukosefosfatmolekylet. I virkeligheten 2-trinns-reaksjon, 

hvor fosfatgruppen "hopper''fra et molekyl til et annet. Altså 

en transferase, nr. 2.7.5.1 = :fosfo-gluko-mutase. 

Reaksjon J 

Reaksjon 4· 

Reaksjon 5 

Reaksjon 6 

glukosefosfat-isomerase (nr. 5.J.1.9) 

fosfo-frukto-kinase (nr. 2.7.1.11) 

fruktosedifosfat-aldolase (nr~ 4.1.2.lJ) ;~ 
triosefosfat-isomerase (nr. ~~J.1.1) 

REAKSJON' 7 - 11 

.. 

ilyserolaldehyd-J-fosfat 
·. ~ 

1,J-difosfoglyserolsyre 

~ 
J-fosfoglyserolsyre 

2-fosfogiyserolsyre 
.j, 

fosfo-enol-pyrodruesyre 

~ 
pyrodruesyre 
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I reaksjon nr. 7 foreg&r den viktige oksydasjonen av aldehyd 

til syre, under medvirknin~ av en oksyctorectuktase (kl. 1). 
Spesiell type oksydasjon: - 211 = dehydrogenering~ medvirkende 

enzymer dehydrogenaser. 

Reaksjon 7 

Reaksjon 8 

Reaksjon 9 

Reaksjon lO 

Reaksjon 11 

5.3.12 

triosefosfat-dehyctrogenase 

fosfoglyserat-kinase (nr. 2.7.2.3) 

fosfo-glysero-mutase ( nr. 2.7.5.3) 

fosfo-pyruvat-hydratase 

pyruvat-ki11:ase 

(nr. 1. 2. 1. 12) 

( nr . 4 . 2 . 1. 11 ) 

(nr. 2.7.1.40) 

Lokalisering av glykolyse-enzymene i cytoplasmaet. 

Fraksjonering av celleinnholdet ved hjelp av vanlige sentri~uger 

og ultra-sentrifuger (opp ti_l 50-60.000 omdreininger pr. min., 

sentrifugalkraft opp til½ million x tyngdekraften). 

Sikkert bevist at glykolyse-enzymene er lokalisert i cytoplasmaet, 

sannsynligvis lovmessig montert i det endoplasmatiske retikulum. 

ER konstruert av proteiner og lipider ffettstorfer). 

er ypperlige membrandannere (eks. såpebobler). 

Lipidene 

·, .5. 4 KREBS--CYKLEN 

5.4.1 Oversikt. 
Annen hovedetappe på EMP-ruten: fra pyrodruesyre til vann 

og karbondioksyd. Mange reaksjonsveier fører fra pyrodruesyre 

i forskjellige retninger. Krebs-cykelen oppkalt etter tysk 

biokjemiker II.A.KREBS. Forsøksmateriale: brystmuskler av due. 
. " 

Forløper: ungarsk nobelpristaker SZENT-GYORGY ( fr.a 1935). 

Den fullstendige oksydasjon av pyrodr~esyre følger stort sett 

samme mønster hos planter, dyr og ~ennesker. 

Andre navn på Krebs-cykelen trikarboksylsyre-cykelen og 

sitronsyre-cykelen. 

Sikter til at sitronsyre er et viktig mellomprodukt under 

reaksjons-serien, og sitronsyre er en trikarboksylsyre, dvs. 

en ·organisk syre med tre karboksylgrupper (-COOH). 
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v.4.2 Noen or (;~1]-j. s ~?-:___~__y_r e r . 

Syrer med to C-atomer 

cu
3
.coOH 

eddiksyre 

CH3.co 

acetylgrupp~n 

CH2 OH. COOH 
1 

glykolsyre 

COOH 
I 
COOH 

oksalsyre 
CHO 

I 
COOII 

Syrer med tre C-atomer 

glyoksylsyre 

. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . '. . . . . .. . . . . . 

cn
3
.co.COOH 

pyrodruesyre 

CI-I20H.CHOH.CH20H 

glyserolsyre . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .. . . . . . . .. . . . . . . . . . . . . . . . . 
Syrer med fire C-atomer 

CH2.COOH 
I ravsyre 
CH2.COOH 

CH2.COOH 
I eplesyre 
CHOH.COOH 

CH.COOH li fumarsyre 
CH.COOH 

CH2.COOH 
J oksal~eddiksyre 
CO.COOH . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .. . . . . . . 

Syre med fem C-atomer 

CH2.COOH 
I 
CH 
I 2 
CO.COOH 

~-keto-glutarsyre 

. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Syrer med seks C-atomer 

CH2.COOH 
I 
C(OH).COOH sitronsyre 
r 
CH2.COOH 

CH.COOH 

n 
C.COOH cis-aconitinsyre 
I 
CH2.COOH 

CHOH.COOH 

I 
CH.COOH isa-sitronsyre 
I 
CH2.COOH 

CO.COOH 

J 
CH.COOH oksal-ravsyre 
j 
CH2.COOH 

........................ ' ' . 
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v.4.J O~sydasjoner og dehydrogenaser. 

Tre typer av reaksjoner under Krebscykelen 

a) Dekarboksyleringer 
b) Oksydasjoner 
c} Opptak ~ller avspalting av H2o 

T~ typer av dekarboksyleringer, enkle og oksydative. 

Enkel dekarboksylering R.COOH ~ RH + co2 

Oksydasjonene formidles av dehydrogenaser (E). 

Eks.: ravsyre + E ->fumarsyre + E.H2 (E=ravsyre-dehydrogenase) 
j 

Oksydativ dekarboksylering: samtidig oksydasjon og·dekarboksylering. 

Kompleks reaksjon med flere trinn og enzymsystemer. 

Eks. : cn3• CO. COOH + E + CoA -=,,i.· CHJ. CO-CoA + E. H
2 

pyrodruesyre acetyl-coenzym A 

coenzym A, svovelholdig f'o r-b Lrid e I s e] som deltar i mange 
viktige reaksjoner. 

Det samme gjelder liponsyre, en svovelholaig organisk syre som 

medvirker under den oksydative dekarboksyleringen. 

Videre: ac e t y Le-Oo A + oksaleddiksyre + n
2
o ~ si tronsvre + CoA 



V. 4. li Skjema over Krebs-cykelen. (Summarisk). 

---:------· -- 

oksaleddiksyre + 

.,,,.-,\ 

l~_!!l 
( 10) 

eplesyre~ 

(9) 

:fuma:r:-syre 

. 

acetyl-coenzym A + H20 

(c2) 
I 
I 

/ 
I 

- --- ~-=-- - , 
"'. 

' \ 
\ 

(c2) 
ft- 

\ 
\ 
\ 
\ 

' ' ' 

( 2) 
~sitronsyre+ CoA 

. ( 3) 

cis-aconitinsyre 

isositronsyre 

' ·, 
ravsyre t -- -. - - - - - - - - -~ - - --oksalravsyre 

0(-keto 
glutarsyre 

Stiplet: glyoksylsyre-shunten 

Merk :fem dehvdrogenase-reaksjoner: 1, 5, 7, 8 og 10. 

Resultat: 5 mol E.H2 :for hvert mol pyrodruesyre oksydert = 

10 mol E.H2•.. - - glukose 

I tillegg 2, mol E.H2 urrd er- glykolysen, altså sum 12 mol E.H
2 

:for hvert mol glukose fullstendig oksydert til co2 og vann. 
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v.4.5 J)e!1ydrogenas er. 

Stort antall dehydrogenaser kjent, spesifikke for en lang rekke 

biologiske oksydasjoner. Nange av dem opererer med samme 

prost etiske gruppe, Ni\ri = nikotinamid-adenin-dinukleotirl. 

NAf> kan lett dissosieres fra sin proteinpartner og hører derfor 

hjemme blant coenzymene. 

rlehydrogenase = coenzym + proteinpartner 
• I 

Viktigste coenzymer er _[:,\T) ( mer enn 70 u I Lk e p r-o t e Lnp a r t ne r-e r , 

og den nære slektning NADP, som har en ekstra f'o sf a t g-r-u pp e . 

NIKOTIN AMTn 

RIBOSE 
/' 
/ 
/ 

Nikotinsyre og nikotinamid hører til vitaminene. 

Beg~e er derivater av pyrimidin: 

/ 
/ 
/ 

/ 

CH 
H C .;;:f' ""'q IT 

I li. 
HC CH 

'N/ 
Andre prostetiske grupper i dehydrogenaser; 

FMN = flavin-mononukleotd 
~ = f lavin-adei:1in-dinukleotid 

Oksydert form gulfarget, redusert form fargeløs. 

flavin-ribose = riboflavin = vitarn~q B2 
flavin-ribose-fosfat ~ FMN 

flavin ---- ribose 

adenin 
'b __.,..- 

ri ose ~ø-ø~ 

pyrirnidin 

= FAD. 

A.H2 + NAD+ ~ B + NADH + H+ 

A. H2 + N A:DP+ --!)-13 + N ADPH + H+ 

~ AH2 + FMN "-7' B + FMN. H2 

A.H2+ FAD ~H + FAD.H2 

NA.n og NADP er coenzymer, FMN oe FAD :fastsittende grupper. 
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En oksydasjon er def'inisjonsmessig RY ... i{J-ye1se En~_ elektroner 

:fra et stof'f som blir oksydert til et annet stoff som blir 

redusert(= oksydoreduksjon = redoksprosess). 

I noen tilfelle avgis_ samtidig elektroner og protoner. De 

kan holde sammen som hydrogenatomer, eller de k a n skille 

lag, f.eks. slik at elektronene hopper over på det stoffet 

som blir redusert, mens protonene slipper f'ri i miljøet 

som hydrogenioner (= hydroksoniumioner). 

V.5 Redokskje<ler. 

V._5.1 Feedback-prinsippet. 

Generelt forstår vi med ":feedback" det forhold' at et stoff 

som dannes på et av de senere trinn i en p r o s e s s., virker 

tnn på forløpet av et tidligere reaksjonstrinn. Positiv 

feedback (autokatalyse) når det tidligere trinnet stimuleres, 

negativ når det hemmes. 

Bks.: Dehydrogenasenes rolle under respirasjonen. Blir :først 

redusert og settes dermed ut av spill som oksydasjonsenzym, 

men blir på et senere trinn oksydert igjen til ny omgang. 

v.5.2 Snik-oksydasjon og redokskjeder. 

Det primære produkt av glykolyse+ Krebscyklus er 12 E.H
2 

pr. oksydert glukose-enhet; Direkte forbrenning av H
2
-gass 

utvikler store varmemengder (knallgass= H
2 

+ o
2 

i forhold 2:1). 

2 n2_ + o2 ~ 2 H2o + 138 kal 

Fullstendig hydrolyse av ADP gir ca. 10.000 kal/mol, og av 

ATP ca 17.000 kal/mol, di:fferense ca. 7.000 kal/mol. 

Optimalt utbytte av ATP ved reaksjonskopling under oksydasjonen 

av H2 når den :foregår trinnvis (snik-oksydasjon), med passende 

tilmålte energisprang, slik at det kan syntetiseres mer enn 

ett mol ATP pr. mol oksydert E.H
2

. 

ilen biologiske oksydasjon av E.H2 skjer gjennom redakskjeder= 

elektrontrahsportkjeder =hydrogentransportkjeder= ATP-syntese 

kjeder. 
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red. 

Eo. H2 - 

oks. 
E 
0 E 

-<f::' 

1 
ADP 

ATP 

t~EH 
// 2 2 

A'I'P 

•... 

ADP 
Ordinat: energinivå 
Abscisse: tid 
Energitap (varme) underveis 

S~jematisk fremstilling av redakskjede 

~-.H 0 
2 

½ o'.2 

E~sempel på feedback: Under syntesen av ATP blir ADP brukt opp 

etter hvert. Forbruk av ATP i energikrevende prosesser regene- 

;rerer ADP og stimulerer derved oksydasjonshasti.gheten. Hvis 
I 
/energiforbruket øker, vil også respirasjonshastigheten øke : 

selvregulerende system. 

V. 5. J Cytokromene. 

Cytokrom = cellefargestoff. Rød farge. Jernporfyrin-derivater 

kjemisk nær beslektet med hemoglobin og klorofyll (klorofyll 

har et sentralt Mg-atom i molekylet istedenfor et Fe-atom). 

Tre hovedtyper etter sterkeste absorpsjonsbånd 

cytokrom a, al, og a3 •..•.•.•••• 

cytokrom b, b1, b2, b
3

, osv .•.... 

cytokrom c, ........ 

ca. 600 nm 

560 

550 

Jernporfyringruppen er i levende celler bundet til en protein- 

partner. En fjerde gruppe, cytokrom d, finnes ~kke hos 

blomsterplanter. 

Elektrontransportkjederi best undersøkt med gjær og dyrisk 

cellemateriale, se skjema s. 28. Merk: 3 mol ATP s y n t e t Læe r-es 

for hvert mol oksydert dehydrogenase når den opererer med 

NA.D eller NADP, men bare 2 mol ATP blir dannet pr. mol oksy 

dert flavin-dehydrogenase. 
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0~ 
./ ~ 

•· ~ 

~.· 

a..:j 
d_ 
0 
<( 

Oksydasjon av dehydrogenasene koplet 

sammen med produksjon av ATP under 

a~rob respirasjon. 
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Hoa blomsterplantene sannsynligvis litt andre varianter av 

e.y t okromene, men samme rekkef'ølge ( b-c-a-a1). Det er kanskje 
også litt flere le~d i transportkjeden. Merk lokalisering 

av f'ørste ATP-aynteee før flavin-enzymet overtar elektronene. 

V.6 Bnergiregnekap. 

Vi tar utgangspunkt i glukose som respiraejonaaubetrat. Siden 

1 mol heks ose gir to mol triose, må alle reaka,jo.Q.a likninger pl 
c3-trinnet multipliseres med 2 hvis regnskapet skal stemme, 

Utbytte av : 

4.1'P NA.Tl. H2 MADP. 112 fi'A.D. H2 
a) Glykolyee11 

! 
glukose ~ glukoøe-6-f'osfat - l ! 
fruktosefoaf'at ~fr. difosf"at - 1 

2tglyøerolaldehyd-f'osf"at ~ 
-4-- 2 foøfo-glyeeroleyre + 2 

2W i, .:3-difoaf"oglyseroleyre--, 
~2•)-foafoglyaerolayre + 2 

2 enol-pyrodrueøyre :;:, 
~ 2 pyrodrueayre + 2 

Sum~ 2 ATP + 2 NID.H2 ==2====-= == ======== ==- 

b t }Sr_!!_hscyklen 
Utbytte av 

N' .,np . H2 F ATl. H2 
2 pyrodruesyre~2,_a_c_e_, t_y_l C_o_· _A I I -+-2--,----~- I 
2 isositronsyre ~ 2 oksal. 

ravayre 

2 alf'a-keto-glutarsyre ·-·-----;,, 

-~-----=> 2 ravsyre 
2 r-av s y r-e -·--> 2 'fumarsyre 

2 eplesyre~ 2 oksal 
eddiksyre 

+ 2 + 2 

+ 2 

+ 2 

+ 2 

-· 
= = -~ =.. ":'. = ~ ~ = = •,•• = -:-:: ,-=: -- -=· = "!':::" ~•• ~ =- - = ~ •C"fi ••••••• : = • . _,.. :-:. = = ? ::: = :: 
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Ved å regne eammen utbyttet av glykolyøeen og Xrebecyklen 

finner vi det samlede utbytte pr. mol glukose 

4 ATP + 8 NAD. H2 + 2 NADP. H2 + 2 l"AJ). H2 =~ r=r ~ ¼~=: -=~-=-:- :: :=~ ===· = 

v.6.2 Spaltins av vann. 

Dette blir til sammen 12 mol redusert hydrogenaae, ~kvivalent 

med 12 H
2 

= 24 hydrogenatomer. Ikke mer enn 12 Hi hvert 

molekyl glukose (C6H12o6). Konkluejon: halvparten av de 24 
ml stamme fra vann. Det f'oregår en fordekt apalting av vann 

under respirasjonen (biokjemisk parallellitet med fotosyntesen). 

Konaekvene: omformulering av reapiraejonalikningen til: 

v.6.:, Bnergiregnekap (2) 

Syntetisert direkte under Krebøcykelen ••••••• 4 11110l ATP 
8 mol NAD.H2 gir ved okaydaajon ••••...•••.•• 24 
2 mo 1 N ADP • H2 - " - • • • • • • • • • • • • • • • • • 6 
2 mol P.AD. H2 - 11 

- • • • •. • • • • • • • • • • • • • 4 

Sum pr. mol glukose: 38 mol ATP 

Energidifferenøen mellom ATP og ADP er beregnet til ca. 7 000 kal. 

Utbyttet = 7. 000 x :)8 kal = 266" 000 kal. 

Tapet av fri energi ved :fullstendig oksydasjon av glukose= 

ca. 700.000 kal pr. mol, dvs. utbyttet ~_ca. )8 !· A.v dette 
nesten 4/5 Cra Krebscyklen og litt over 1/5 fra glykolysen. 

V. 7 ALkoholgjæring. 

Normal a;rob respirasjon gir rølgelig meget større energi 

utbytte enn alkoholgjæringen, som roregAr 11nrler ana~robe 

forhold, hvor Krebscyklen ikkP fungerer. Glykoly8en går 

derimot videre etter san~e sk~ema. 
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Reaksjon 7 under glykolysen (oksydaajon av trioaefosfat) 

krever konetant tilrørsel av trioeefoefat-dehydrogenaae i 

oksydert form. Det vil si at coenzymet NAD.H2 ml bli okay 

dert igjen til NA.D. Dette skjer under reduksjonen av pyro 

drueayre til alkohol: 

a) cu3.co.COOH ). CH:,. CHO + co2 

~taldehyd 

Enzym: pyrodruesyre-dekarboksylaae med thiamin-pyro:foa:rat 

som proetetisk gruppe (thiamin = vitamin B1). 

b) CH1.CHO + NAD.H2 -~CH')9CH20H + NAT> 
alkohol 

Enzym: alkobol-rlehydrogenaee med N~n eom ooenzym. 

V,8 Mitokondrier. 

Dimensjon: fra½ til 1 pm diam •• inntil 10 pm i lengde. 

Semipermeabel yttermembran + uregelmessig .f'oldet irinermembran 

aom danner "falske skillevegger"= criøtae. 

Kjemisk a.nalyse: ca. ?<Yl, pro te in, ca. 25~ :foøfoli5?i9e.r: + 
små mengder åv DNA. RNA, mineralioner og andre stoffer. 

Membransystemet beetår av lipoprotein-partikler, ordnet i 

regelmessig mønster. FunksJona:forde ling mellom de indre 

strukturene 

Grunnplasma 

Glykolyse 

Mitokondrler 
•••••• .. , ----· •··• . ··-•"•<' • • • - --• --·1 ··-· " ----· o ••.,••-•• ···.• ••-••-·-M •••e0-,-. ·---·-••••••-•• - •»-•• 

væskefase crietae 
•...• -···· - .. ~ .. , ...• ._ -1 

Krebscyklus Elektrontransport 
__ ., __ ,._.,.~----····--'-•=----~-·, .. ·+• •••. • ~ - - --- ~ -,----·~· 4'" -· 

Hov e d p r-od ukt -'TP avgis til omgi ve laene. Porer i yttermembranen 
letter transporten. 

V.9 Enzymgi:ft-forsøk. 

Respirasjonen avhengig av at glykolyse, Krebscyklus og elektron 

transport gir i takt under vekslende miljørorhold (temperatur, 

vanninnh_old, pH, etc). Regulator: massevi-r-kningsloven + f'eedback. 
Speaif'ikke enzymgifte-r- viktig hjelpemiddel til oppklaring av 

reaksjone-rekkeCølgen (opphoping av mellomprodukter), 
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V.lo Pentoeefoefat-ruten. 

N'lr glykolysen lamme• med enzymgifter, tort•ette:r re•piraeJon.en 
med reduaert haetighet. Plantecellene har et annet reepiraajon•• 
eyatem i reserve, ved eiden av SN.P•rutens pento••toatat-ruten. 
Utgangapunkt1 gluko •• -6-foetat eom oksyder•• direkte til 
6-toato-glukoneyre. Lite stabil forbindelse eom l>lir olc•ydativt 

dekarbokøylert til ribulo•etoatat. 

.. 

4' Ribuloaetoefat og •difoafa.t pktig tunkeJon 1&Æ!•r totonnt•••n. 

To "b•kevJer" fører via fruktoee--6-foet'at tilbake til utgang•• 

punktet, glukoee-6-toetat (•• akjema •· 33). Hele ••k• runder 
gjennom cykelen nødvendig 'for -fullstendig okaydaajon av cluko••·- 
6-:toøi-at ti.1. co2 og B"H2 (coenzym KADP). 

glukoae-6-toaf'at + 12 M A.'DP + 7 ø2o - 6 .ao2 + 12 NADP. H2 + 113,ø, · 
,tCO _.,., 2 

. glykolyae-.Xreb•cyklu1:;· 
Xarb~hydrat~ L . . • •• cytokroakjede_.,.1120 ~p.ntoaefoefat-ruten . 

002 

V.11 Cyanid-reøiatent reapiraaJon, 

Bnten reapiraejonen telger EMP-ruten eller pento•etoat•t-ruten, 

vil elektronene til slutt gl inn i cytokromkJeden. Cytokromene 

kan lamme• ved hjelvav bllayre og cyanider aom danner koapleka 

:rorbindelaer med cytokromeneø jernatomer. l'lantene• reapiraaJon 

blir da kraf'tig hemmet, men ikke helt stoppet. Plantecellene 
har en reett.rve-rute som delvis kan eretatte eytokromkjeden. 

Dårlig kartlagt. Pører antakelig via flavoproteiner, men gir 

ikke noe ATP-utbytte" Dårlig erstatning f"or eytokromkjeden. 

V. 12 Oppsummering. -·---- , 
Hele det innviklede reepiraajonaeyatemet tjener en enkel 

hoved:runksjon: produksJon av 4TP. Men deas,uten kan mange av 
mellomproduktene utny}tes i andre reakøjonaayatemer (f'otoeynte••• 

proteinaynteae, fettaynte••• m.m.m.). 
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l•tivel••l 

~ 

[~luko••-·1-foøfatJ 

~ 

r sluko· •• I 
/ 

·---->-- [ glukoee-6-roarat} 
~(l) 

[6-foafo-glukonøyre} 

~~!) o~t._,.Eo 
ribuloaeroef'at y 

[riboaef"oafa~f [ xy 1 ul oe • f oa fat) 

( 11) 

glyaerol 
aldehyd 
fosfat 

eedoheptuloae 
f'oaf'at 
(C7) 

--, 

erytroae:fosfat 
- ( C4) 

fruk.toee 
6-foetat 

( 10) 

glyaerol 
aldehyd 
foøfat 

truktoae 
dif'oafat 

~okey- 1'·--·~~~ton- 
I :fosf'at i., 

Pentoeefoefat-eykelen 
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VI.5.7 REAKSJONSREGNSKAP FOR C /\LVIN-CYKELEN. 

1) 6 ribulosedif'osfat + 6 H
2
0 + 6 COi-+12 :fos:foglyserolsyre 

2) 12 :fos:foglyserolsyre + 12 ATP-4' 12 difos:foglyserolsyre + 12 ADP 

3) 12 difosfoglyserolsyre + 12 NADP.H2 ~ 

-"712 glyserolaldehyd:fos:fat + 12 NADP + 12 P u 

4) 5 glyserolaldehyd:fos:fat ~ 5 dihydroksy-aceton:fos:fat 

5) 3 glyserolaldehyd:fos:fat + J dihydroksy-aceton:fos:fat ~ 

~ J :fruktosedi:fosf'at 

6) 

7) 

7b) 

10) 

11) 

12) 

13) 

14) 

J :fruktosedi:fosf'at + J H20 ~ J :fruktose:fosf'at + 3 Pu 

1 :fruktose:fos:fat ·~ 1 glukosefos:fat 

1 glukose:fos:fat + H20 ~ glukose + P u 

2 glyserolaldehyd:fos:fat + 2 :fruktose:fos:fat ~ 

~ 2 xy·lulose:fos:fat + 2 erytrose:fos:fat 
(es) (c4) 

Se etter 14) 
2 dihydroksyacetonfosfat + 2 erytrosefosfat ~ 

->2 sedoheptulosedi:fosfat 
. (c7) - 

2 sedoheptulosedif'os:fat + 2 11
2
0 ~ 2 sedoheptulosefosfat + 

2 glyserolaldehyd:fos:fat + 2 sedoheptulose:fosfat ~ 

-·~ 2 xylulose:fos:fat + 2 ribose:fos:fat 

2 pu 

11) 4 xy Lu Lo s e f'o s f a t ~ 4 ribulose:fosfat 

15) 2 ribose:fos:fat ~ 2 ribulose:fos:fat 

16) 6 ribulose:f.osfat + 6 ATP - 6 ribulosedi:fosfat + 6 ADP 

Sum brutto: 

6 ribulosedi:fosfat + 6 co2 + 12 H
2
0 + 18 ATP + 12 NADP.H

2 
~ 

~glukose+ 6 ribulosedi:fos:fat + 18 ADP + 12 NADP + 18 P - u 
-----------------=-------==-----=======-=====-==--==--=-=-=-- 
Merk: Det kreves en halv gang til så mye ATP som NADP.H2• 

fi :får like mye ribulosedifos:fat igjen som vi setter 

inn: reaksjonscykelen er selvforsynt med substrat når 

den først er kommet i gang. 

--~-·-··--- 
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• 

I et mol er det N molekyler, hvor Ner Avogadros tall, = 

6,0225 . 1023. Til eksitering av et mol kreves absorpsjon 

av N :fotoner. Denne lysmengden kalles 1 Einstein. 

lysfarge bølgelengde {nm) energi pr. einstein (kal) 

infrarødt 1000 28 580 
mørkerødt 700 40 8JO 
orange 620 46 100 

gult 580 49 280 
grønt 5JO 53 930 
blått 470 60 820 
:fiolett 420 68 060 

ultrafiolett 300 95 280 

Den energitilstanden som kloro:fyllmolekylet lettest kan bringes 

opp til ved eksitering, ligger ca. 41 000 kal/mol høyere enn 

grunntilstanden. Derav :følger at gren~en :for synlig lys i den 

røde enden·av spekteret, ca. 700 nm, ~aller nokså nær sammen 

med yttergrensen for klorofyllets abs-0rpsjons-spektrum. 

I :fiolett strekker det synlige lyset seg utover til ca. 400 nm. 

Et :foton av blått lys {400 nm) inneholder 1.75 ganger så mye 

energi som et :foton av ridt lys (700 nm). ~Blå :fotoner» kan 

bringe kloro:fyllmolekyler opp til et øvre energinivå som ligger 

ca. 65 bOO-kal/mor over grunntilstanden, men det er liten hjelp· i. 

Denne energitilstanden er nemlig så ustabil (levetid 10-11 sek) 

at molekylene ramler ned igjen til nivået 41 000 kal/mol over 

grunntilstanden før de kan rekke å gå inn i noen kjemisk reaksjon. 

La E være den energien som bindes kjemisk pr. mol ved eksitering 

med lys av ulik bølgelengde. Da er utbyttet (energiutbyttet) 
E E = N~-Ii • A-1 og N~h /4 2 

Energiutbyttet ved en :fotokjemisk prosess er proporsjonalt med 

bølgelengden av det absorberte lys : Einsteins fotokjemiske 

ekvivalenslov. 

) 
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De eksiterte molekylene kan miste eksiteringsenergien igjen 

på forskjellig måte : a) som varme, b) som fluorescenslys 

og c) ved kjemisk reaksjon. Fluorescenslyset har alltid noe 

større bølgelengde enn det absorberte lyset. 

driver aktiv :fotosyntese, fluorescerer ikke. 

Celler som 

F''Lu o r-e s c e n s e n 

kan derfor gi opplysninger om hvordan kjemiske og fysiske 

faktorer virker inn på fotosyntesen. 

Energiberegninger tyder på at eksitering av et enkelt kloro 

f~llmolekyl ikke gir tilstrekkelig energi til å greie de 

energisprangene som må til for å få produsert nok ATP og 
I 

NA.DP.H2 til reduksjonen av :fosf'oglyserolsyre. Etter mye 

klabb og babb har man funnet ut at to eksiteringsreaksjoner 

må virke sammen i samme reaksjonssystem. 
I 

VI.6oJ Hill-reaksjonen. 

ROBERT HILL (1937) arbeidet med suspensjon av isolerte kloro- 

plaster. Han fikk dem ikke til å redusere co
2 

til karbohydrat, 

men i godt lys ble ferri-oksalat redusert til ferro-oksalat. 

Denne reaksjonen viser mange likhetspunkter med fotosyntesen 

og har vært et godt hjelpemiddel i :fotosyntesestudiet. 

Under Hill-reaksjonen utvikles det oksygen uten at det samtidig 

blir redusert co2 : oksygenutviklingen prinsipielt uavhengig 

av karbonløypa. Nærmere presisering av hva som skjer mulig. 

Eksiteringen bevirker en intern iadnines-separasjon i klorofyll 

molekylet (et elektron skifter plass). Det perifere elektronet 

kan lett hoppe over på en elektron~akseptor X 

Chl h.V)-, Chl* + X ~ Chl + + X 

Ladnings-separasjonen fører til en redoks-reaksjon. 

Elektron-akseptoren X kan nå gå inn i en eller annen elektron 

transportkjede av liknende type som den cytokromkjeden elek 

tronene passerer gjennom under respirasjonen. 

I klorofyllmolekylet er det 6ppstått et tthull'' etter det unn- 

slupne elektronet. Det kan fylles av et elektron som hopper 

over fra en 'elektron-donator i nabolaget~ 
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Dette kan føre til enny elektrontransportkjede som til slutt 

ender med at et hydroksyl-ion mister sitt elektron. 

dannes ustabile hydroksyl-radikaler 

Derved 

4 (OH)~ 2HO --~ 2 2 

Nettoresultat: treverdig jer~ redusert til toverdig, og .o
2 

utviklet. Alle andre aktører er tilbake i utgangstilstapden, 

klar til en ny omgang. 

Ved tilsetning av diverse enzymer, metallioner, fosfater, osv.,~ 

har en nå oppnådd å få isolerte kloroplaster til å redusere 

co2 på samme måte som de gjør i levende celler. Blant de 

nødvendige stoffene var adenosindifosfat og uorganisk fosfat. 

v-1..6.4 Fotosyntetisk fosforylering. 

I 1952 beviste DAVID ARNON ved forsøk med Chlorella at det 

:foregår en syntese av ATP parallelt med reduksjonen av co
2 

Ildfluer ble brukt til påvisning av ATP (kjemoluminescens).. 
J2 Senere bekreftet ved forsøk med det radioaktive P {P*) 

ADP + P* ---'?· . A'l'P* u 

Syntesen starter med en gang lyset blir slått på og øker raskt 

opp til et maksimum. Når lyset blir slått av igjen, faller 

ATP-konsentrasjonen·momentant meget sterkt: bevis for at det 

forbrukes ATP et eller annet sted i karbonløypa. 

VI.6.5 Emerson-effekten. 

Hos blomsterplantene er det to hovedtyper av klorofyll: a og b. 

Absorpsjonsspekteret for klorofylla strekker seg lenger utover 

enn absorpsjonsspekteret for kl. b, både i det røde og blå 

(jfr. fig. 9-15 på s. 168 i Adams, Baker og .Al Le n ] , 

Emerson oppdaget at :fotosyntesen i den ytterste røde delen 

av spekteret var mye svakere enn man skulle vente etter den 

absorberte mengde lysenergi ( tt the red d r-opt' }, Se diagrammet 

øverst på neste side. Hvis det i tillegg til dette lite 

effektive røde lyset samtidig ble gitt blått lys av passende 

Ln t en s L tet, så ble fotosyntese-utbyttet av blandingslyset 

større enn summen av effektene av det røde og blå lyset 

hver for seg: Emersons forsterkingseffekt. 



"Rød k l.e Lv a" i kurve som viser hvor 

dan :fotosyntese-utbyttet varierer 

med bølgelengden. Utbyttet er her 

beregnet som antall elektroner satt 

inn i fotosyntesen pr. absorbert 

:foton (lyskvant) av vedkommende 

bølgelengde. 

Emersons :forsterkingse:f:fekt ledet 

:fram til to-pigment-hypotesen: 

To pigmentsystemer med litt ulike 

absorpsjonsegenskaper antas åvirke 

sammen ved normal fotosyntese. 

I 
VI.6.6 Blinks-e:f:fekten. 

Emerson-~:f:fekten er også påvist i 

:forsøk med blomsterplanter. Man 

gir da en grunnbelysning med rødt 

lys med bølgelengde over 680 nm, 

og i en rekke parallelle forsøk 

en tilleggsbelysning av annen 

bølgelengde, avpasset slik at det 

0,0-----------r 

0,5' I I •••.••• 
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0.J ,_ 
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l{,O 

/2<J 

Klorof, b 
/~ 

12.0 n n1. 

560 

i all_e _:for~øksledd absorberes like Bakgrunnslys: over 680 nm 

mange fotoner pr. sek av tilleggs- 

lyset. Som diagrammet her viser, blir det størst :forsterkings 

e:f:fekt av de bølgelengdene som absorberes sterkest av kloro:fyll b. 

Istedenfor å gi lys av to ulike bølgelengder samtidig, brukte 

BLINKS to bølgelengder avvekslende, med mege~ korte mellomrom. 

Også da større :fotosynteseutbytte enn man skulle vente etter 

effekten av de to lyskvalitetene hver :for seg. 

Disse :forsøkene tillater presisering av to-pigment-hypotesen 

Under normal :fotosyntese hos blomsterplantene virker to pigment 

systeme~ sammen: pigmentsystem I, hvor kloro:fyll a dominerer, 

og pigmentsystem II, hvor også kloro:fyll b har en viktig funksjon. 

Altså: To eksiteringsreaksjoner og to pigmentsystemer. 

en eksiteringsreaksjon i hvert pigmentsystem. 

Gjetning: 
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VI.6.7 Tidsfaktoren a) Svaktlys-forsøk. 

Når lysintensiteten svekkes, går fotosyntesen etter hvert lang- 

sommere og langsommere. Ved forsøk i meget svakt lys er det 

vist at fotosyntesen arbeider sakte, men sikkert under forhold 

hvor det i gjennomsnitt går over 7 min. mellom hver gang et 

klorofyllmolekyl har statistisk sjanse til å innfange et foton. 

Klorofyllmolekylene kan ikke holde seg i den eksiterte til 
-11 standen mer enn ca. 10 sek. Reduksjon av et molekyl co2 

krev~r mer energi enn et enkelt, eksitert klorafyllmolekyl 

sitter inne med. Når reduksjonen kan komme i stand med så 

lange mellomrom mellom eksiteringene, må det bety at det 

finnes en eller annen mekan~sme for akkumulering av eksit~ 

ringsenergien, slik at energien fra flere eksiteringer kan 

settes inn i samme kjemiske arbeidsoperasjon. 

VI.6.8 Tidsfaktoren: b) Blinklysforsøk. 

Med moderne blinklysutstyr kan intermitterende belysning til 

passes slik at ikke noe klorafyllmolekyl kan bli eksitert mer 

enn en gang pr. lysblink, og slik at mørke-intervallene gir 

alle eksitert~ molekyler tid til å v~nde tilbake t~l utgangs 

tilstanden. 

Antall klorofyllmolekyler som blir eksitert i hvert lysblink, 

vil ~a være proporsjonaBmed lysintensiteten. Den kan økes 

til lysmetri~:!lB:· Da skulle alle kloro:fyllmolekyler som i det 

hele kan eksiteres, også bli eksitert. 

EMERSON og ARNOLD, som utførte.de første forsøkene av denne 

typen, fant at det ved lysmetning bare ble redusert et molekyl 

co2 pr. 2500 molekyler klorofyll. Etter energiberegninger 

skulle det ikke mer enn 8-10 eksiteringer til pr. molekyl 

co2 redusert. Konklusjon: Det må være noe som ikke stemmer. 

V:I.6.9 Fotosyntetisk enhet og reaksjonssenter. 

For å forklare de urimelighetene som disse undersøkelsene av 

tidsforløpet viste, fremsatte Emerson og ~nold den hypotese 

at det må kunne foregA en transport av eksiteringsenergi innen 

for et kompleks av klorofyllmdlekyler. 
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... Hvis en slik transport kunne gå uten energitap og tilstrekkelig 

raskt, måtte energien fra flere eksiteringer kunne samles i et. 

reaksjonssenter og settes inn i en slags kjemisk dugnad. 

Senere undersøkelser har vist at en resonnansoverføring av 

eksiteringsenergi mellom pigmentmolekyler kan :foregå med nesten 

100 % effektivitet når avstanden mellom dem er mindre enn en 

viss grenseverdi. En regner nå med at klorofyllmolekylene i 

kloroplastene er organisert i enheter med ca. J00 molekyler i 

hver, og med et spesielt klorofylla - molekyl knyttet til et 

reaksjonssenter. Etter den modellen som er skissert på :figuren 

nedenfor, skal det være to typer av _slike energi-akkumulatorer, 

montert parrvis langs elektronbanen. 

Som minimum må det kreves et elektronparr :for hver reaksjons 

serie under :fotoprosessen, og fire parr :for hvert molekyl o2 
produsert (= co2 redusert). Altså 8 t•batterier" i vfrksomhet 

.f'or å :få redusert et molekyl co2. 8 x J00 = 2400 kloro:fyll 

molekyler, hvilket rimer godt med Emerson og ~rnolds :forsøk. 

Skjematisk modell som illustrerer to-pigment-hypotesen og 

viser den kvantitative sammensetningen av de to pigmentsyste- 

mene. Ulike klorofyllmodifikasjoner angitt ved abs.maksimum. 

Pigmentsystem 

II I 

b 650 
b 650 

a 670 

.. 

lys 

løype 

695 

/ 
/ 

I 

Merk: ca. J00 klororyllmolekyler pr. enhet. Mye mere kl. b 

i system II enn i system I. R = reaksjonssenter. 
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VI. 6.10 Siksakløy~. 

Fotosyntesen er en reduksjon av co2 med vann som reduksjons 

middel. Det vil si at reaksjonskjeden må starte med vann og 

gå fram til co2• Det gjelderårekonstruere den redokskjeden 

som ligger imellom. En har ennå ikke fått helt sikkert bestemt 

hvilke "elektronmellomhandlere» som deltar i prosessen og i 

hvilken rekkefølge de skal plasseres. Det e~ på det rene at 

det blir produsert ATP (fotosyntetisk f'osforylering), men hvor 

i reaksjons-sekvensen ATP-syntesen er lokalisert, vet en hellør 

ikke sikkert. 

Redakspotensialene for mulige reaksjonspartnere kan være en god 

hjelp tilårekonstruere systemet. Merk at et sterkt negativt 

redokspotensial svarer til høyt energi-innhold. Redokspoten- 

s L'a I.e t må les i elektronvolt. Nullpunktet på den fysiologiske 

potensialskalaen ligger ved - 0,42 eV, fordi det refererer til . .. . 
pH'= 7,0 , mens det fysikalske standardpotensialet refererer 

til pH= 0. En potensialforskjell på 1 elektronvolt svarer 

til en energiforskjell på 23.060 små kalorier. For syntese 

av ATP (7.300 kal) kreves altså et energisprang på mer enn 

O,J elektronvolt. Dette viser hvilke redoksreaksjoner som i 

det hele kan tenkes å være koplet sammen med syntese av ATP. 

Et viktig h_oldepunkt gir redokspotensialet 1or systemet 

NADP+ / NADPH+H+, som ligger på - O, 32!~ eV, mens potensialet 

for systemet vann/oksygen ligger på+ 0,815 eV. Målområdet 

i denne lysløypa ligge~ altså på et nivå som er omtrent 1,15 eV 

høyere enn startpunktet. 

Blant de stoffene som inngår i redokskjeden, nevnes følgende: 

Plastokinon (PQ), med redokspotensial nær null, må ligge meget 

nær den primære elektron.akseptoren for pigmentsystem II. 

Cvtokrom b6 er ikke helt sikkert plassert i bildet. 

Cytokrom f med potensial O,J7 ligger på et så meget lavere 

energinivå enn plastokinon at .spranget gir mulighet for ATP-syntese. 

Plastocvanin er et kopperholdig protein nokså nær+ 0,4. 

Et diagram over en mulig rute er vist ph_ neste side. 
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E~~ktrontransport under fotosyntesen 
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PC 
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f'erredoksin 
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I 

+O, 6 ~ I i I 
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I +O, 7 7 ~ _\~ø +O, 8 7 ( __ ':\ / e ( 

Mn++ Cl- 
+0,9 

XII og x1 primære e1ektronakseptorer 

PQ = plastokinon, PC= plastocyanin 

cyt b6= cytokrom b6, cyt f = cytokrom f 
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Eksiteringen av pigmentsystem I fører til at elektronet skytes 

opp til et energinivå helt oppe i nærheten av - o,45 eV. · Fra 

dette nivået har elektronene et valg mellom to ruter. De kan· 

gå videre til NA.DP, eller de kan slå inn på en rundkjøring 

som fører tilbake til pigmentsystem I, hvor det da inntar 

sin tidligere plass. 

Ferredoksin er et jernholdig protein som spiller en meget 

viktig rolle i lysprosessen. Det er ikke helt klart om det 

fungerer som primær elektronakseptor for pigmentsystem I, 

eller om det ligger et ukjent XI foran, men med redakspoten 

sial - 0,4J2 ligger det iallfall meget nær mottakerstasjonen 

for elektronene fra pigmentsystem I. ferredoksinet er et. av 

de kraftigste reduksjonsmidlene som er påvist i biologisk 
,, 

materiale. 

Veien er ikke lang fra ferredoksin til NADP+som blir redusert 

til NADPH + H+ med assistanse av et parr hydrogenioner som 

er skaffet til veie fra H2o. 

Denne spaltingen av vann kommer i stand ved at OH- ioner 

avgir elektroner til kloro1yll, til erstatning for dem som 

er "rømt» 1ra pigmentsystem II. Detaljene i denne reaksjonen 

er ikke helt klarlagt, men det er vist at både Mn++ ioner og 

Cl- ioner virker med på dette punktet. 

VI.6.11 Syklisk fotofosforylering. 

Dersom veien til reduksjon av NADP er sperret av en eller annen 

grunn, kan elektronet fra det høye energinivået omkring - 0,45 
eV gå inn i en "bakevjen s orn 1ører tilbake til· pigmentsystem I. 

Etter den hypotesen som er skissert i skjemaet på s. 51, 101- 

ger det da en rute som koples inn på banen mellom de to pigment-· 

systemene i nærheten av cytokrom b6/plastokinon omkring O eV. 

Det vil si at det kan syntetiseres ATP uavhengig av reduksjo- 

nen av NADP. Tilbaketuren mellom PG og cytokrom f gir mulig- 

, ... 

het 1or syntese av et molekyl ATP, _og etter størrelsen av 

energispranget kan det oiså tenkes at det blir produsert et 

molekyl ATP under f'ø r-s t.ø etappe i bakevjen, mellom XI og PQ. 
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I 
Flere usikre detaljer i løypekartet på s. 51 I en avhandling 

fra 1971 blir ATP-produksjonen under fotosyntese og respirasjon 

karakterisert som et av de største uløste problemer i moderne 
I 

biokjemi. 

De to elektronakseptorene XII og XI "kk 'lk tid t·:r· t . - er 1. e si< er en ·1. 1.ser . 

Det er mulig at vi har en ukjent Y også, mellom vann og pigment 

system II nederst på kartet. Kanskje er det innskutt en kort 

redakskjede her. 

VI.7 Alternativt sikBakskjema. 

6kjemaet ·på s. 51 er ikke den eneste mulige formulering. 

~t alternativt skjema er vist på s. 54. De to eksiterings 

reaksjonene er de sam~e, og også de tre viktigste trigonomet~iske 
i 

pµnktene 

PQ = plastokinon som nabo til elektronakseptoren XII 

PC= plastocyanin som nabo til pigmentsystem I, ved f'oten 

av skråbakken f'ra PC 

Fd = f'erredoksin som nabo til elektronaks.eptoren XI 

Vannets rolle er den samme, og sluttproduktet NADP.H
2 

er også 

på samme plass. 

Den viktigste forskjell ligger i rundkjøringen innenfor system I, 

den cykliske I'otofosforyleringen, som her har fått en helt selv 

stendig rute, uavhengig av forbindelsen mellom PQ og system I. 

Både cytokrom b6 og cytokrom f er plassert i denne rundkjøringen, 

mens det er kommet inn et nytt cytokrom1 b 559, mellom ~Q og 
pigmentsystem I. 

Den syntesen av ATP som f'oregår på denne etappen, mellom PQ 

og system I, betegnes som en acyklisk fotofosforylering, 

fordi den obligatorisk er koplet sammen med reduksjonen av 

NADP på veien videre til Calvin-cykelen. 
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VI. 8 TiJ_bake til kar·bonløv_E~· 

Under lysreaksjonen har vi fått produsert ATP og NADP.H
2 

(egentlig NADPH + H+). I Calvin-cykelen er det ~n reaksjon 

som er særlig energikrevende, nemlig reduksjonen av fos:fo 

glyserolsyre til triosef'osfat. Det er her de to energibri 

kettene fra lysløypa kommer inn. 

Reduksjonen går i to trinn. Først skjer det en såkalt 

aktivering av fosfpglvserolsyre~. Den består ganske enkelt 

i at det dannes dif'osf'oglyserolsyre ved reaksjon med A1'P. 

Dermed blir energi-avstanden til triosefosf'atet såpass mye 

mindre at NADP.H2 er i stand til å besørge reduksjonen. 

(Husk at ATP. kommer inn på et annet trinn i Calvin-cykelen 

også, nemlig ved omdanning av ribulosefos:fat til ribulose 

.9i:fosf'at.) 
! 

VI.9 Ribulose-difosf'atets 2pprinnelse. 

9ppsummeringen av alle reaksjoner i Galvin-cykelen viser at 

det kommer ut like mye ribulosedifosf'at som vi setter inn 

(jfr. s. 42). ·Altså: uten ribulosedifosfat ingen co2-assi 
milasjon, men uten co2-assimilasjon blir det heller ingen 

reaksjons~bakevje som fører til syntese av ribulosedifosfat. 

Hva kommer først, egget eller høna? 

Her kommer respirasjonen inn i bildet. Under pentosefosfat- 

cykelen dannes ribulosefosfat som mellomprodrikt, og noe av 

dette kan tjene som startkapital :for Galvin-cykelen. 

VI.10 Oversiktsskjema~ 

Ved innk~plingen av ATP og NADP.H2 under reduksjonen av 

fosfoglyserolsyre har vi fAtt den fotokjemiske og den rent 

kjemiske delen av :fotosyntesen sydd sammen til et rimelig 

helhetsbilde. Tross de forenklingene som er gjort i reak 

sjonsskjemaet er dette bildet blitt ganske komplisert. 

Fotosyntesen er komplisert, det er det ingøn råd med. 

Det kan derfor være-nyttig å _lage seg et sterkt forenklet 

oversiktsskjema av hele sulamitten, hvor bare de aller 

viktieste hqvedpunktene er tatt med. 

vist på s. 56. 
Et, slikt skjema er 
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VII. KLOROPLASTER OG ANDRE PLASTIDER 
• - - - - - - - - -· - - -·-. - .. . -- - ~-- . --- - - - - - -- - ··- -· - --- - - -- - _.,.. - - - 

VII.l Metodikk. 

Vanlig lysmikroskpp har :for liten oppløsningsevne til detalj 

studier av kloroplastenes indre struktur. Elektronmikroskopet 

har vist mye nytt. Fremstilling av preparater ved frostetsing 

gir særlig gode bilder: 

a) Cellematerialet blir meget raskt nedkjølt i vakuum til 

ca~ - l00°C ("glassfrysing" uten krystalldannelse). 

b) Skjæring av ultratynne snitt som gir delvis oppflising 

langs svakhetssoncr i preparatet. 
I 

c/:) Forsiktig sublimering av så mye is at overflatestrukturene 

trer fram i relieff. 

d) Pådamping i vakuum av en C-Pt-film. 

e) Etter justering av lufttrykket "fløtes" f'ilmen bort med 

vann og mikroskoperes. 

VII. 2 _Plastide-typer. 

Kloroplaster er plastide~ som inneholder klorofyll. 

Proplastider er små, fargeløse forstadier til plastider. 

Leukoplaster er plastidef som ikke inneholder noe fargestoff. 

Kromoplaster er plastider so~ ikke inneholder klorofyll, men 

andre fargestoffer, som oftest karotenoider. 

PROPLASTIDER 

Merk: Kloroplaster er ikke alltid grønne, fordi klorofyll-. 

fargen kan være overdekket av andre fargestoffer. 

Tre typer av leukoplaster: amyloplaster syntetiserer stivelse, 

proteinopl~ster syntetiserer proteiner ~variant: aleuronkorn), 

elaioplaster syntetiserer lipider (fettstoff). 
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VII.J Plastide-:fargestof:fer. 

Hos høyere planter klorofylla og bi forholdet 2-J: 1. 

Formel se s. 165 i Adams, Baker og Al len Magne·sium- 

ponfyrin, forestret med :fytol, c20tt39on. Merk systemet av 

konjugerte dobbeltbindinger i por:fyrinkjernen som gir stor 

bevegelsesfrihet til en del av elektronene: 17'l -elektroner. 

Lysabsorpsjon (og farge) oppstår ved at energien i fotoner 

av bestemte bølgelengde~ støter TI -elektroner utover i mer 

perifere baner. 

llos lavere planter klorofyll c og d, og bakterioklorofyll. 

Karotenoid~r er den andre gruppen av plastidefargestoffer 
. . 

som virker med under :fotosyntesen hos høyere planter. To' 

·undergrupper: karotener, som er rene hydrokarboner (c
40
tt56), 

og xantofyller, som er hydroksyl-derivater. ~erk molekylenes 

symmetriske padleåre-fasong med en rad av konjugerte dobbelt 

bindinger i "stangen" (fig. s. 59). 

Hos algene finnes en tredje gruppe fotosyntetisk aktive 

pigmenter: biliproteiner. 

.f'y ko e r-y t r-Ln , 

av cytokromer. 

og cytokrom f'. 

De viktigste er fykocyan og 

Alle plastider inneholder også små mengder 

Hos høyere planter cytokrom b6, cytokrom b 559 
(Betegnelsen b 559 betyr en cytokrorn b -type 

med absorpsjQnsmak~imum ved bølgelengde 559 nanometer.) 

VIT·. 4 Primære og aksessoriske pigmenter. 

Med primære :fotosyntese-pigmenter menes fargestoffer som deltar 

direkte i den fotokjemiske prosess og ikke k~n erstattes av 

andre. Hos de høyere planter er dette bare klorofyllene a og b. 

Med sekundære :fotosyntese-pigmenter menes fargestoffer som er 

slik montert i plasttde~e at noe av den energien de absorberer, 

kan overføres til klorofyllene og nyttiggjøres under fotosyn- 

tesen. Hos de høyere planter er dette karotenoider. 

De ulike pigmentenes rolle i :fotosyntesen kan undersøkes ved 

sammenlikning av klorop~astenes absorpsjon~spektrum_med 

fotosyntesens aksjonsspektrum. 
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Absorpsjonsspektret konstrueres som et diagram med bølgelengden 

som abscisse og antall absorberte fotoner pr. innstrålt enhet 

lys~nergi som ordinat. Aksjonsspekteret er et tilsvarende 
I 

diagram med bølgelengden som abscisse og fotosyntese pr. 

innstrålt enhet lys~nergi som ordinat. 

IIvis alle absorberte fotonef hadde samme fotokjemiske effekt, 

måtte de to spektrene bli identiske. Det er de ikke. 

sett godt samsvar i den røde enden av spekteret, hvor klora- 

fyllene besørger det meste av absorpsjonen. 

Stort 

Til dels store 

avvik i blått omkring l~50 nm, hvor karotenoidene kommer sterkt 

inn i bildet. Merk følgende: 

1) Energioverføring mellom ulike pigmentmoleky1er går alltid 

i retning mot høyere_ absorpsjonsmaksimum (bølgelengde). Det 

~r bare den modifikasjonen av klorofylla som har ~bsorpsjons 

~aksimum lengst ute i det røde, ved 700 nm, som·cteltar direkte 

i den fotokjemiske prosessen (P 700). -Det utgjør bare omkring 

1 % av alt klorofyll. 

2) Den lysenergien som absorberes av andre kloro.:fyll a .;.. 

molekyler, overføres praktisk. talt kvantitativt til P 700. 

Også det lyset som absorberes av klorofyll b, overføres med 

meget høy effektivitet til P 700 (ca. 95 i). 

J) Av lys som absorberes av karotenoidene, overføres bare 

en mindre del av energien til P 700 ( 2.5-L~o %) • 

Disse resultatene viser at det egentlig bare er klorofylla - 

modifikasjonen P 700 som burde klassifiseres som primært 

fotosyntesepigment. Både klorofyll b, karotenoidene og det 

meste av kloro:fyll a - molekylene fungerer som aksessoriske 

pigmenter. Hovedsaken er likevel at all lysenergi som ut- 

!!Y.ttes under :fotosyntesen, må passere gjennom klorofylla. 

Karotenoidene har en annen viktig funksJon: de beskytter 

klorofyll mot foto-oksydasjon. Blått lys kan ~edusere 

oksygen til H2o2 som cellene tåler lite av . 

Energioverføring fra karotenoider til klorofylla kan påvises 

ved fluorescens:forsøk: Belysning med blått lys i co
2
-fritt 

miljø gir fluorescenslys som må komme fra klorofylla. 

•• 
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VII.5 Andre kloroplast-stoffer. 

Nær 70 % av tørrvekten er protein, derav mye enzym-protein. 

Kloroplastene inneholder også mye lipider (fettstoff), ca. 

20 % av tørrvekten. · Tre hovedtyper: :fosfo-lipider, sul:fo 

lipide~ og glyko-lipider. 

Lipidene er glimrende membrandannere (jfr. såpebobler), ofte 

i forbindelse med proteiner (lipoprotein). 

Kloroplastene inneholder også små mengder av nukleinsyrer, 

både DNA og HNA. DNA gir kloroplastene selvstendig genutstyr, 

RNA i ribosomer sørger for egen proteinproduksjon. Kloroplast- 

ribosomene avviker litt fra ribosomene ellers i cellene, blant 

annet i størrelse, og likner mye på ribosomer hos bakterter 

og blågrønnalger. 

VII.6 Kloroplastenes ultrastruktur. 

I gode lysmikroskoper kan kloroplastene virke "fregnet''. En 

skiller mellom mørkegrønne grana innleiret i et fargeløst stroma. 

Elektronmikroskopiske undersøkelser viser en komplisert struktur. 

Ytre dobbe 1 t'rrlembran av lipoprotein. Dessuten indre ~embran- 

struktur: stabler av flattrykte blærer som kalles thylakoider. 

Alt :fargestoff' konsentrert i disse thylakoid-memhranene. 

Stabler av grana-thylakoirler, forbundet med enkelte stroma- 

t h yLak o Ld e r- (se fig. AHA s. 166) . 

VII.7 Ultrasti--uktur og :funksjons_:C_r~rdeling. 

a) Alt fartestoff og all~ redaks-enzymer som deltar i elektron 

transporten lokalisert i thylakoidene. 

b) Alle enzymsystemer og mellomprodukter i Calvin-cykelen 

finnes i stroma . 

Følgelig må det foregå stoffutveksling under ~otosyntesen 

ADP ~ ATP ·thylakoid- N"ADP ~ NA.DP.H2 . ·t- ·} '!1:'!11:'::1~:: · l · ·} . 
ADP~ . .I\.TP stroma NADP~ NJ\DP.H2 
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VII.8 Thylakoidpart:i.kler og f'unksjonsfordeling. 

Elektronmikroskopiske bilder av rrost-etsings-preparater 

viser at thylakoidmembranene er bygd opp av smApartikler 

av to størrelsesklasser: "makropartikler" or:umikropartikler". 

(Tidligere regnet man bare med en partikkeltype som ble kalt 

kvantasomer (AHA s. 167), men de oppfattes nå som artifakter. 

Begge partikkeltypene er ca. 9 nm i tykkelse(= membran 

tykkelsen), de små er ca. 12 nm i diameter og de større 

ca. 17,5 nm i diameter. 

En foreløpig hypotese om funksjonsfordelingen er oppsummert 

i følgende skjema (NB! HYPOTETISK ! ! ! ) 

.Or-g an e L'l, Kloroplast 
,.... __ 

Komponent Me m b ran system Stroma 
I 

:Thylakoict- 
type Stroma- Grana- 

thylakoider thylakoider 

Partikkel- 0 = 9 nm 0 = 9 X 12 nm 
type . X 12 nm 

0 9 17,5 = X - 

Prosess Cyklisk Fullstendig Galvin- 
fotofosfory- fotoprosess cykelen 
lering 

Produkt ATP ATP + NADP. H2 Karbohydrat 

Pirrment- 
system I I + II 

VII.9 Plastidenes "sjølråderett". 

Alle plastidcr i det enkelte individ stammer fra andre plastider 

eller fra proplastider. Plastidenes J)~A forskjellig fra celle- 

kjernens DNA. Plastidenes ribosomer ulike cytoplasmaets. 

Relativ genetisk selvstendighe-t. Hypotese: ·Plastidene hos 

høyere ~la~ter stammer opprinnelig fra .''encellete blågrønn 

alger'' eller liknende urplanter som er gått i symbiose med 

andre. 
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VIII PROTEINPROBLEMET 

·VIII.1 P~oteinbehov og proteinmangelsykdom (kwashiorkor). 

I 

Proteiner er det viktigste byggematerialet for alle våre legems- 

deler og organer. Men de er ustabile. Eks.: røde blodlegemer 

med levetid J-4 uker. Balanse mellom oppbygning og nedbrytning. 

Konsekvens: Regelmessig tilførsel av protein i kosten helt 

nødvendig for å erstatte nedbrytnings-tapet. 

Hos barn og hos gravide og diegivende kvinner kommer et vekst 

behov i tillegg til erstatningsbehovet. Vekstbehovet relativt 

størst- hos spebarn som v o k's e r- relativt mye raskere enn eldre 

barn og voksne. Resultat: kvinner og barn særlig utsatt for 
I 

kwashiorkor. (Jfr. Biafra-krisen). 

Nrr. sammenheng mellom kaloribehov og proteinbehov. · Normalt 

d~kkes kaloribehovet stort sett av karbohydrater og fett. 

Blir det for li te av det, blir en større eller mindre de_l av 

matproteinene også nyttet s~m respirasjonssubstrat, så sjansen 

for proteinmangel-effekter øker (protein-calory-malnutrition 

= PCM) •. Generell svekkelse med økt mottakelighet for diareer 

og alle mulige infeksjonssykdommer. Komplekst sykdomsbilde 

(PCM-syndrom), hvor det ofte er uråd å fordele "skylden» på 

alle medvirkende faktorer. Men svært ofte er det proteinmangel 

~som starter elendigheten. 

Rask helbredelse ved godt stell og f'ullverdig ernæring når 

utviklingen ikke er kommet :for langt. Men angrep i spebarns 

alderen gir betydelig risiko f'or irreversibel hjerneskade~ 

Situasjonen forverret i vårt århundre i mange utviklingsland 

p.g.a. uheldige bivirkninger av kontakten med den hvite manhs: 

sivilisasjon. 

VIII.2 Matmangel og befolkningseksplosjon. 

Hovedårsak til fo~verringen er den voldsomme økning~n i folke 

tallet i verden. I dag rundt regnet 3 ganger så mange munner 

å mette som for 100 år siden. Forts~tt økning av størrelses 

orden 90 mill. pr. år. 
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Minst·halvparten av jordens folk får i dag utilstrekkelig 

ernæring, dels underernæring, dels :feilernæring. Minsket 

motstandsevne og over-sykelighet. 

Barn mest utsatt. I dag rundt regnet 1 milliard barn, hvorav 

anslagsvis JOO mill!. lider av så grov underernæring og/eller 

feilernæring at de vil bli varig skadet. Samtidig får bønder 

i industrilandene betaling for åla være å produsere mat. 

Nøkterne prognoser tyder på at det i år 2000 vil være omtrent 

dobbelt så mange mennesker på jorda som i dag, 'd v s , mer enn 

2 milliarder barn. Lite lystelig ·perspektiv. For å unngå 

katastrofe må vi lage færre barn og mere mat. 
I 

Barneb~grensning absolutt nødvendig, også her i landet. Men 

samtidig må matproduksjonen økes, og det må skapes et bedre 
I 

distribusjonssystem, sånn at maten kommer :fram til dem som 

trenger den. Dette er.framtidens største utfordring ti~ 
,, 

l~ndbruket og landbrukspolitikerne. 

VIII.J Protein i ernæringen. 

VIII.J.1 Variasjon i proteinstrukturen. 

Nesten alle matvarer inneholder protein, :fra noen :få promille 

opp til J0-40 %, men ikke alt protein er like mye verdt. 

Proteinstrukturen gir nesten ubegrensede variasjonsmuligheter. 

20 forskjellige aminosyrer i ulike mengdeforhold kjedet sammen 

til kjempemolekyler ~ed opp til flere m~llioner i molekylvekt~ 

Eks.: Et protein med 100 ledd er relativt lite til protein å 

være. Antall varianter må skrives med ca. 1000 nuller. Til 

sammenlikning er det litt over 1046 vannmolekyler i alle 

verdenshav. Likevel styres syntesen så nøyaktig at hver 

enkelt art får konstant proteinmønster, bare med individuelle 

varia~joner som styres av kromosomenes gen-utstyr. 

VIII.J.2 Aminosyre sammensetning. 

Matproteinene spaltes under :fordøyelsen, og de enkelte amino 

syrer tas opp gjennom tarmen. Syntesemekanismen kan bare fun 

gere rikti~ når alle nødvendige aminosy~er tilføres i riktig 

mengdeforhold. 
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Planteproteinene har generelt et aminosyrespektrum som er 

dårligere tilpasset til vårt behov enn dyreprotein (utvik- 

lingshistorisk slektskap?). Hvis det er underskudd på en 

enkelt, livsviktig aminosyre, hjelper det ikke det minste om 

det er overskudd på andre. nette overskuddet går "til spille", 

dvs. det går inn i respirasjonssystemet som "brennstoff". 

Ikke alle de 20 aminosyrene er like nødvendige. Noen er såpass 

nær beslektet at de kan gå over i hverandre i organismen v-ed 

transamineringer. Vår organisme har likevel en nokså begrenset 

kapasitet til å foreta slike omsnekringer på molekylstrukturen. 

10 av aminosyrene er absolutt livsviktige eller essensielle 

for barn, og 8 for voksne. 

Aminosyresammensetningen i dyreprotein stemmer stort sett bedre 

overens med våre egne proteiner og utnyttes derfor bedre enn 

planteproteiner, som hovedregel. Animalsk protein er mangel- 

,vare i de fleste utviklingsland, iallfall for de br~de lag 

av folket. Mange lever av ensidig plantekost: ris, maisj 

stivelsesrike.rotfrukter, kokebananer etc., som disponerer 

for proteinmangelsykdom. 

VIII. 4 Mere og bedre matprotein. 

FN godkjente.høste~ 1967 programmet "internasjonal aksjon 

for å avverge den truende proteinkrisenn. FAO fulgte opp noe 

senere med en verdensplan for landbruksutvikling, hvor protein 

forsyningen har fått l.prioritet. Men hittil er det blitt mere 

papir enn mat. 

Etter tradisjonell tankegang er det mest nærliggende å satse 

på økt husdyrhold etc., siden animalsk protein utnyttes best. 

Men husdyr og andre dyr får alt råstoff til0sin proteinproduk 

sjon fra plantene de spiser, og det meste av planteproteinet 

går til sville under fordøyelsen. I heldigste tilfelle er 

tapet ca. 70 %, men det kommer ofte opp i over 90 %- .. 
Bedre ressursøkonomi å sikte mot produksjon av· ernæringsmessig 

fullverdig planteprotein. Tre fremgangsmåter mulige: 
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a) Hensiktsmessig blanding av flere planteprodukter med til- 

'nærmet komplementære aminosyrespektrer. Eks.: kornprodukter 

som regel sterkt underskudd på ~i~, men relativt bra innhold 

av ~etionin og cystin. Omvendt har leguminoseprodukter o:fte 

rikelig med lysin, men lite av svovelholdige aminosyrer. Et 

måltid av bønner oi brød kan komme meget nær opp mot kjøtt i 

næringsverdi. 

b) På lang sikt mest å vinne ved foredling. Lagringsproteinene 

viser seg å ha et mindre gunstig aminosyrespektrum enn cyto- 

plasma-proteinene. Stor avling gir derfor ofte et mindre- 

verdig protein. Den "grønne revolusjon" viser at det er 

store muligheter. 

c) Modifikasjon av ~yrkingsmetodene kan i mange tilfelle 

gi positive resultater. Både lysforhold, temperatur og 
i 
vannforsyning har innflytelse på proteinproduksjonen, og 

framfor alt næringstilgangen: 

tid kan ha ganske stor effekt. 

riktig gjødsling gitt i rette 

IX. PROTEINSYNTESEN 

IX.l Oversikt. 

Alt som foregår i cellekjernen, betraktes som genetikk-problemer. 

Budstikke-RNA. ( mess enger-RNA) overfører informasjon fra celle 

kjernen til cytoplasmaet om hvilke proteiner som skal lages. 

Det er RNA-tråder av ulike lengde, dannet som speilbilder. av 

kortere og lengere seksjoner av kromosomenes DNA-molekyler. 

Budskapet. gis i :form av en serie kode-ord på tre "runerft, 

dannet av et runte-al:fabet med :fire tegn. Med utgangspunkt 

i denne instruksen skal det syntetiseres et fullt :ferdig pro- 

tein. Hvert kode-ord "oversettestt med en bestemt aminosyre 

blant de 20 som inngår i proteiner. For å kunne :følge denne 

prosessen, bør vi kjenne "startstedtt og "må Lomr-åd e?", dvs.: 

Aminosyrenes struktur, og 

Proteinenes struktur. , 
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I proteinmolekylet er et stort antall aminosyrer kjedet sammen 

med peptidbindinger. Peptidene deles inn etter antall aminosyre 

enheter som er gått sammen: 2 = di-peptider, 3 = tri-, 4= "t e t r a-e , 

peptider, osv. , opp til E-2..!Ypeptider med mange. Kommer antallet 

over en viss grense (ikke skarp), får vi proteiner. Denne 

grensen kan praktisk settes til molekylvekt 6 000, som er 

omtrent molekylvekten for grunn-enheten i insulin. 

Gjennomsnittlig molekylvekt f6r protein-aminosyrene er ca. 140. 

Molekylvekt 10 000 svarer til ca. 70 aminosyre-enheter. De 

fleste vanlige proteiner har molekylvekt mellom J0-40 000 og 

2-J millioner (virus-protein opp til 1-2 milliarder). Det 

yiktigste ledd i disse strukturene er: 

Peptid-bindingen. 

"' 

Ribo~omene representerer synteseverkstedet. Navnet viser 

t/11 innholdet av ribonukleinsyre (RNA.)·. Det er tre typer 

iv RNA som virker sammen under proteinsyntesen 

Budstikke-RNA(= messenger RNA)~ 

Pendler-RNA(= transfer RNA= soluble RNA), og 

Ribosom-RNA . 

• 

Ribosomene fungerer etter et slags kjemisk glid~låsprinsipp, 

som er nøye tilpasset til funksjonen. En kan ikke forstå 

proteinsyntesen uten kjennskap til 

Ribosomenes ultra-struktur. 

Med disse aktørene på scenen foregår en serie syntesereaksjoner, 

hvor proteinkjeden dannes i femte og siste akt: 

Syntese av aminosyrer, 

"Aktivering0 av aminosyrer, 

Kontakt mellom budstikke-RNA og ribosom, 

Aminosyrene samles_inn av pendler-RNA, 

Proteinkjeden dannes. 

Ettersp~ll: Hvordan kan det gå til at celier i samme individ, 

med nøyaktig samme kromosom-utstyr, får til dels svært forskjel 

lig størrelse og form, og syntetiserer ~like proteiner? 

Dette er en hard nøtt å knekke : 

Celledifferensierings-problemet. 
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Al lP de am i n o s y r-e n e som inngår i pret c i.ner, er a Lf a c arndn o s v r-e r-. 

Det vil si at aminogruppen -NH0 er restet til ~ samrnø karbonatom 

som kar-b o k e y Lg r-u p p e n -COOII i den ene enden av molekylet. Den 

generelle rormelen for en -aminosyre kan skrives slik 

COOH 
/ 

H.C-H 

' NH2 
hvor R står f"or resten av molekylet. 

Aminosyrene er amfotære elektrolytter. 

coo 
/ 

R.C-H 
' + NHJ 

Det er 20 forskjellige 

aminosyrer som inngår i de fleste proteiner, o~ noen få andre 

som er funnet i sjeldnere tilfelle. 

Ved pH 7 har de i 

vandig oppløsning både s u r-e og basiske egenskaper. Dette 

kommer av at karboksylgruppen lett avsµ~lter et proton, mens 

aminogruppen kan innfange et proton: 

Generelt kan aminosyrene tenkes avledet av de tilsvarende 

ketosyrene ved reduktiv aminering 

Et redoksenzym er med i reaksjonen E/E.H2. De 20 protein- 

aminosyrene kan innrteles på forskjelli~ vis, f.eks. i 7 grupper 

Gruppe I. Aspararrinsvre/asparagin og glutaminsyre/glutamin. 

l) Asparaginsyre (Asp) 9H(NH2).COOH 
CH2.COOH 

Nær i slekt med oksal-eddiksyre 
CO.COOH 
I 
CH2.COOH 

Asparaginsyre og glutaminsyre er sure aminosyrer. På grunn 

av de to karboksylgruppene :får syrekarakteren overtaket over 

basekarakteren. Asparaginsyren spiller en viktig rolle 

• under nitrogentransporten hos høyere planter. 
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l Li) ,·•------·- .. --"~-·_i __ :t ( ·\f; 11 ~ 

e n l<:. arb ok s y 1 { .,, r '- 1 p r, C fl ( '\l 12 ) • 

r,1{ r \ r--11ni, , • .,; i \ ' -'-,) } • ,..,J t \_ .. , . .;,. 

I ''- 
C H. <.:non 

T1c~ d a nn o s vPd f or-e s t r-Ln r n10 l lom 

Ami.d o n e f'unr:·erer som nitroc;en-3-a.g-r·ingsr., Lof'fer. Syntesen er 

en enerr~·ikrev1:•nde p r-o s o s s med ATP soin energilevera.ndør· 

En c_-svre som dannes 
) J 

CO.COOH 
I 
CH N· J·I ·1;-'Il. -·-2 + 1 J + :, 2 
tJ.1
2
• COOH 

r-e d uk t t \T aminer inc av -lee toglutarsyre 

911( NH2) • COOH 

CJI.> + H2. 0 + E l h, 

CH2.COOH 

"T n • '1' T-r·' I ~ T~~ • ~' • '. • • • +-- . . . • 1 . I- • } . ' 1 ,'iU ~ -~ g = ~-~ :t:: 1,e 1~ ·c e --~ .. :C._.,,!:!:_'::)Veclve gen _,_ r ~ !!.:.~~E'.J:~~1.1 s .< ·i:; 1... orr;an1. s .c 

ni trog~n, en syntEise som plantene __ ..!2..?.;F monopol på. 

2b) Gl!ttamin (Glu.'JH2) 

Dannes ved reaksjon mellom glutam:lnsyrc og ammo n j ak k 

CII(NH2).COOII 
I . 
CH 
I 2 
CH2. co (NI\~) 

Amid-dannelsen nøytraliserer faren for 

ammonjakk-forgit'tning som ellers kunne 

true når det dannes mye NH
3
• 

Gr~pe II. Glysin, alan.in, valin, lousin og isoleusin (gavli). 

J) Glysin (Gly) 
De minste molekylene av alle aminosyrer. 

l~) Alani.n (.Ala) 

Merk: 

5) Valin (Val) 

CHJ.CII(NH2).cooH 

Nært slektskap med pyrodruesyre, cn
3
.co.COOH. 

CHJ-........__ 
..-- en, Clt( NH2) • COOH 

CHJ . 

Metylgruppene gir -~Erofobe (vannskyende) egenskaper, som 

kan gi grunnlag .for _!:,1,_ydrofobe binct,inp;er som hjelper til å 
holde den t.e r t t.ccr-c proteinstrukturen sammen (nøstefasongen). 
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Gruppe II, forts. 

6) Leusin (Leu) 

I 
CI-IJ......._ . 
/"' CH. CH2 . CH ( NH2) . C OOH 

CHJ 

Skiller seg fra valin ved en ekstra CH2-gruppe innskutt midt 

i molekylet (altså en c6-syre). 

7) Isoleusin (Ileu) CH3.ctt2--- --- CH. CH(NH2). COOH _CHJ 

Merk:. Aminosyrene i gruppe II er alle sammen nøytrale : de har 

en karboksylgruppe og en aminog~uppe som kompenserer hverandre. 

Gruppe III. Serin og treonin. 

8)4 Serin (Ser) CH20H.CH(NH2).COOH 
I/ 9/( Treonin ( Thr) CHJ" CHOH. CH( NI-I2) • COOH 

/ . 
Serin er nær beslektet med alanin. pe~ er bare et av hydrogen- 

atomene ·som er byttet ut med hydroksyl (CH20H- istf. CH
3
-). 

Tr0oni'n {+1~...-.c.nn.;...,\ h ar- o g s å •••••••• h vd r-o lcsv I •....•.•..• pp o Det ,,. ..... ,,.. .... 
'-' ._ .&. V_I..L V .A-J.LJ J..LU. ...:;<A, vJ..L .1.y\.A..L J.,._OJ.L.E,..LU.1. -. "J c;;.1. c;;J.J. 

c4-syre, mens serin er en c
3
-syre. 

Gruppe IV. Cystein1 cystin og metionin. 

Dette er de svovelholdige aminosyrene: en meget viktig grupp~, 

både fordi svovelbroer er et viktig element i proteinstrukturen, 

og fcirdi d~ ~fte representerer minimumsfaktorer i kostholdet. 

10) cystein (CySH) 

Cyst~in er den enkleste av de tre, nær l:eslektet med serin •. 

! (a) (b): :(a) (b): 
t ' ' t 
CO I - - - - - ,, CO CO ...,...c 0 
'- r ' , . ' . ..,...en. CH2. s, H H,i S. CH2. CII .,..ett. CH2. s-s. CH2. CH 

NH ... _ -~ - - 'NH NH ':~,m 
, 2 ' svovelbro 
' ' ' ' 

... 

- Når to proteinkjeder (eller to seksjoner av samme proteinkjede) 

blir liggende ved siden ~v hverandre, slik at et cystein-ledd 

i den ene kommer i kontakt med -et c y s t e Ln-e Le dd i den andre, kan 

det dannes en svovelbro ved oksydasjon. Det er da et redoks 

enzym som stikker av med, hydrogenet (~ ~E.H2) .. 
• 
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Gruppe IV, forts. 

11) Cystin (Cys) 

Det kan også dannes en 

svovelbro mellom to frie 

cystein-molekyler, slik 

at det blir et dobbelt 

molekyl: cystin. ( Huskerege 1: 

mister molekylet H'en.) 

yH2.CH(NH2).coon 

s 
I s 
f 
CH2.CH(NH2).coon 

Når cysteinet mister e'en, 

12) Metionin (Met) 

I ernæringen er dette den 'viktigste av de tre svovelholdige 

aminosyrene, fordi den ikke k~n erstattes av noen av de andre. 

Får vi tilstrekkelig mye metionin, så kan noe av den omdannes 

til cystein og cystin, men denne reaksjonen går ikke i m-0tsatt 

retning. 

Gruppe V: Trvptofan, fenylalanin og tyrosin. 

Dette er tre aromatiske aminosyrer, dvs. syrer med en bensolring 

i molekylet. 

lJ) Tryptofan (Try) 

14) Fenylalanin (Phe) 

15) Tyrosin (Tyr) 

CH 

~ '- H C C CIL CH2• CH( NH2). COOH 

' li HC~ /C CH2 
~CH N 
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Gruppe VI. ~ysin, arginin og histidin. 

Dette er de eneste aminosyrene som' har basisk karakter. Det 

henger sammen med et overskudd av aminogrupper. En annen felles 

egenskap er absorpsjon av ultrafiolett lys (hovedårsak til pro 

tein.enes absorpsjonsspektrum i ultrafiolett). 

16) Lysin (Lys) 

Lysin er den av aminosyrene som har vært sterkest i søkelyset 

som minimumsfaktor i ernæringen. Det er lite lysin i frøhvite 

proteinet hos kornslagene, og spesielt hos hvete. 

17) Arginin (Arg) 

18) Histidin (His) 

Argi.ninet er det frems_te ni trogen-lagringsstof'f.et, ~1. a. hos 

f~ukttrær, som kan inneholde ganske my~ fritt arginin, {sær 

under hvileperioden. Merk tre ekstra nitrogen-atomer i mole 

kylet, i tillegg til den som sitter i alfa-stillingen. 

Hl= , . CH2• CH(NH2). COOH 

N /NH ~ . 

"eir 

V~d dekarboksylering av histidin kan det dannes histamin, som 

spiller ganske stor rolle i zoofysiologi og human fysiologi. 

Sidekj e d e n fra femringen blir da : -CH2• CH2• NH2 • 

Gruppe VII. Prolin og hydroksyprolin. 

H2C - CH. COOH I ) 
H2C- CH2 

19.) Prolin (Pro) 20) Hydroksyprolin (HO-Pro) 

• 
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Noen hovedpunkter om aminosyrene 

a) Viktigste ~~lagringsstoff: Amidene asparagin og glutamin 

+ aminosyren ~rginin. 

b) Utgangsmateriale for syntese: Glutaminsyre. 
------------ 

c) Nær kontakt med mellomproctukter i Krebs-cykelen 

asparaginsyre 

glutaminsyre .......• 

alanin 

oksaleddiksyre 

-ketoglutarsyre 

pyrodruesyre. 

d) Svovelholdige am~nosyrer: cystein, cystin og metionin. 

e) Minimumsfaktor i kornprotein: J,ysin. 

ESSENSIELLE AMINOSYRER 

Aminosyre Døgnbehov 

Gr. II Valin ..................•. Ca. 0,8 g 

1,e ll sin . . . . • . • • • • • • • • • • • . • - 1 , 1 

Ls o Le u s Ln •••••••••••••••• - 0,7 

Gr. III Treonin . . . . . . . . . . . . . . . . .. - 0,5 

Gr. IV Metionin ................. - 1,1 

Gr. V Tryptofan ................ - 0,25 - 
Gr. VI Lysin e • • e • e I • • a e a • e • e e • e e - 0,8 

------ 
Arginin 

Histidin 
) Essensielle bare 

for barn 

Disse verdiene må bare oppfattes som omtrentlige gjennomsnitts- 

verdier. Ikke alle verdier som er oppgitt i litteraturen er 

helt pålitelige. Behovet kan også variere etter individuelle 

egenskaper og eventuell stress-situasjon. 
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IX.J Proteincnes struktur. 

IX.J.l Prima~r struktur. 

Primær struktur:::: antall og rekke:følac av aminosyr0.-enhetene 

:i. kjede-molekylet. Alle proteiner har en amina-terminal 

(N-terminal) i den ene enden, og en karboksvl-terminal. 

(C-terminal} i den andre. 

Inst1lin var det første proteinet som ble fullstendig struktur 

bestemt, F.SANGER og medarbeidere 1955 (nobelpris). Molekylet 

består av to ulike lange kjeder, sammenkoplet med to S-broer. 

JLenf;ste kjede med JO, den andre med 21 aminosyre-ledd. 

/NHz . ·. /NH2. 
amina-terminal 

R-CH R,-CH (N-terminal) 

\ " "co co 
---·\-- .•. ___ 

HN1 H·N!I-I O f-J) 
~ -· 

"- I' 

4 - ' 

H C·,R2 HL, - R2 

oc/ oc/ 
I ·"' (HCYHNH > NH --·-7 < / 

R~-CH R~-C H 
"'-co ""co 

t 

HN/ H~rBJ?H 
"' "' • • , • 

• • . . , 

/ / 
RiC H RV\-c H karboksyl-terminal 

"cooH ~ (C-terminal) 

COOH 
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IX.J.2 Sekundær struktur. 

Alle proteinkjeder har samme nryr;grad-strukturn, med de -for- 

skjellige aminosyrerestene (n1, 

ribben, avvekslende til den erte 

.... n ) n 
og den annen 

stikkende ut som 

side: 

R1 RJ RS t - , \ 
/ CH ,,,.,NH ,,,-CO ..,,,.,..-CH "NH ,,.,,co /CJI /NH 

NH
2 
'co 'cu NH "-co '-cu 'NJl 'co 

I I 
R2 R4 

Bindinc;enes karakter er slik at det blir et visst ove.rskudd 

av negativ ladning på oksygenatomene i CO-gruppene, og et over 

skudd av positiv ladning på n.itrot;enatomene i NB-gruppene. 

Dette gir mulighet for dannelse 

Overlatt til seg selv antar et 

komplisert molekyl alltid den 

stereometriske fasongen som 

svarer til energi-minimum. 

Nobelpristakeren L-. PA.ULING 

kom til at proteinkjedene 

av denne grunn målte ha en 

alfa-heliks-struktur de 

lange kjedene blir tvinnet 

opp i spiral på grunn av de 

hydrogenbindingene som dannes 

mellom CO- og Nil-gruppene 

langs ryggraden. 

b e r-e grie t , 

På :figuren 

her er alle sidekjeder utelatt 

:for oversiktens skyld. 

Modellen er senere bek.ref'tet 

ved fysikalsk-kjemiske og 

elektronmikroskopiske struktur 

undersøkelser, og alle dimen 

sjoner er ganske nøyaktig 

Av.standen mellom 

vindingene i spiralen er 

litt over½ nanometer. 

av !~drogenbind inger . 
I 

I , I C 
I I. I/ 
I I / po 

.,,.,.,NH I I 
I ,..C I I co 
Y1 I' 
(! I I I 

I I 
HN~ 1 

I C I I 
I 'c......._ \ I 
1 0 N ~ 
I 4 H :'"'-c 
I '1 I ) 
I I f co , 

_,,., I 
I I ,,..,NH 

C ! c/i 
H~/O I 

( 

I I 
I I 
I I 

C ......_ I I 
uC-:,...., 1 
I ; NH 
I .........._C 

I I "oc I 
I I 1 ~ 

I j) 
\ NI-I 

c/, 
I l C / I 
I Ni°(O l 

C "I 1 \ 
- I 

( 
I ~ I 
I I I 

0C,~H I I 
......._ I I 

C I 
~c ' 
I O 'N) 
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,. IX. J. :3 Tertiær struktur. 

Den tertiærH strukturen beror på bindinger mellom sidekjedene, 

som fører til at den lange spiraltrtden blir rullet sammen 

til et rllnclaktig nnøste0 (globulære proteiner). Dette er 

relativt svake bindinger som nokså lett brytes ved oppvarming: 

denaturering av proteiner ved temperaturer mellom lio og 50°. 
Bindingene kan være av ulike slag: hydrogenbindinger, elektro 

statiske bindinger, dipolbindinger, hydrof'obe bindinger, osv. 

IX.4 Peptidhindingen. 

• 

En peptidbinding er en binding mellom to aminosyrer, som 

dannes ved reaksjon mellom den endestilte karboksylgruppen 

i den ene og alfa-aminogr11ppen i den andre (se fig.) 

Rl 

I - -- 
/en ; ~- JI ~ NH COOH 

'\. I I '-._ // 

H2N co .on I CH .. - ,, I 
R2 

R· 
f 1 

. CH / N~I ...,.COOH 
I',,, "/ 

II N CO'\ CH 
2 / J 

R2 

+ H 0 2 

Det blir altså dannet en C-N-binding (-CO-NH-), under med 

virkning av ligaser (kl. 6), aminosyreligaser, tidligere 

kalt peptid-synteaser. 

Hydrolyse av en peptidbinding gir en~F på 4-6000 kal. Syntesen 

av peptidbindin~er er altså en endergonisk prosess, som krever 

innsats av ATP. 

IX._5 "Aktivering11 av aminosyrer . 

.,, 

Før aminosyrene kan gå inn i proteinsyntesen, må de "aktiveres0• 

Betegnelsen laget før man visste hva som foregikk. Det er en 

reaksjon mellom aminosyre, ATP og ligase (E) 

AS + ATP + F1 l}s. AMl~ • E + PP 
aminosyre pyrofpsfat 

Det dannes et amino-adenylat (amino-acyl-adenylat) som inntil 

videre blir bundet til enzym-molekylet. 
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Dette amino-adenylat-enzym-komµleksct reagerer i neste omgang 

med en bestemt type av "pendlcr-H~A" ( tRNA.), slik at amino 

syren blir bundet til pendler-RNA., mens lig·ase-enzymet og 

adenosin-monofosI'at kommer på frifot igjen: 

7 
AMI~ • E tRNA -!)- Gs . 

Enzymet E kan mer presist kalles en amino-acyl-tHNA.-ligase. 

J\I er k : Like mange f o r s k j e 11 i ge s 1 ag av el is s e 1 i gas ene s om d e t 

er av aminosyrer, og også like mange typer av p e nd Le r=-Rlc A. 

IX. 6 RNA-THIUMVIH .\'I'ET . 

Tre ulike typer av ribonukleinsyre merlvirker under protein 

syntesen: 

pendler-RNA = tRNA (transfer RNA) = sRNA (soluble RNA) 

budstikke-RNA = mRNA (rnessenger RNA) 

ribosom-HNA 

Felles ror de to nukleinsyrene D~\ og R~A.er at rle er dannet 

ved sa~nenkjeding av fire forskjellige nitrogenbaser: 

Deoksy-ribonukleinsyre_(DNA) _Ribonukleinsyre_(RVA)_ 

adenin 

+ 

rHNA 

guanin 

thymin 

cytosin 

adenin 

+ E 

guanin 

. . . . . . uracil 

cytosin 

N-base adenin thymin guanin cytosin uracil 

Nukleosid adenosin thymidin guanosin cytidin uridin 

Syre adenylsyre t.hy m Ld yL>- guanyl- cytidyl- uridyl- 
syre syre syre syre 

Trif'osfat li adenosin- thyrnidin- guano sin- cytidin- uridin- 
trifosfat trifosfat trifos:fat tri:fosfat tri:fosfat 

Adenin og guanin har molekyler som består av en seksring· kop-let 

sammen med en femring. Thymin, uracil og cytosin er derivater 

av en heterocyklisk seksrin~ med to N-atomer i ringen. 
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• 
NH2 • 
I 
C 

,f' '\_C---- N ~ 

I li .> 
HC c--..N 
\ / JI 

N 

adenin 

0 
fl 
C"' 

HN/ CH 

l li 
0:::C"" / CII 

NI-I 

thymin uracil 

guanin cytosin 

I kromosomene. ligge~ alltid to DNA-tr&der parallelt, slik 

at adenin står visa vis thymin, og guanin visa vis·cytosin, 

bundet parrvis sammen med hy~ogenbindinger, sli.k som stip 

lingen o ve nf or antyder ( s o også f'ormeJhildene på s. 78). 

Htbbnukleinsyrene avviker fra deoksy-~ibonukleinsyrene på 
tre hovedpunkter: 

a) Nitrogenbasen thymin i DNA er byttet ut me d. uracil _i RNA. 

) 
0 , 

b RNA-molekylene bestar av bare en enkelt basekjede, mens 

to er tvinnet sammen i DNA-molekylene. 

c) I RNA er sukkerarten ribose, mens DNA har deoksyribose. 

HOCH2 O Hi 

I/"" I 
C H H C ,,, 1/1 
I-I C-C OH 

1 I 
OH OH 

ribose 

Hocu2 o~H ~1/. H ~ 
1'-.I 1/I 
H C-C OH 

I I 
OH H 

deoksy-ribose 
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Ti 1 n rygp;r_ad 11 

;1 
I 

Ti 1 11 ryggrad" 

~, 

'I'i 1 n r-y g g r-ad " 

' ' ' 

H 
N~ /N~ ..... qC ,H' 
I ~ C --N 

', .. C \ I \ 
H N -- i GLl N •.••. N Cy CH 
I ' /H \ li uc c........_ c C.L.- C H 
~ kl/ " / 

0 · · .. ~ . - N H~ 

Til "ryggrad" 
-:1 
/ 
/ 

Formelskjema som viser hvordan de to DNA-trådene blir bundet 

sammen ved hydrogenbindinger mellom adenin-t~ymin og mellom 

grianin-cytosin. I RNA er det bare enkle tråder med uracil 

istedenfor thymin. F'o r-m Le nø f'or thymin og urac i 1 er såpass 

like (s. 77) at adenin i DNA kan parre seg med uracil under 

syntesen av RNA. 
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IX.7 RNA-syntesen. 

Mest sannsynlig at syntesen alltid styres av DNA. Mulig at 

de to DNA-trådene i heliksen viker fra hverandre under delvis 

"de-spiralisering", sånn at det dannes kortere og lengere 

sprekker mellom dem. Dette vil kunne føre til syntese av 

speilbildesymmetriske RNA-kjeder, slik som skjemaet nedenfor 

viser. (Her er heliks-strukturen ikke antydet.) 

DNA .~.~--- I G I A I A I C I C I T j 'l' I G I C I T I A j ,\ I T~ J G I· : . . . , . . . . . . . . . 
• •. • • • • • • • • Ill • ~-. 

• • • • • • • I c I T I T l a I G I A l A I c l G I AT rr l TJ ~\ · 1 c 1 • • • • • • • • • • • 

- A' l..o I ••••••• ,G I A.. I 

....... J~I ;~ f G (~]:Q~J1' \I)cl·········: 
"' -11 f t ~ ,t . tj\ , A\ ~ 

@ 7 @ . 1 @ t t @@ @ @ 
@) @ @ @ (tv A, G 

••••••• , G I A I A I c I c I T I T I G I c IT ! A I A 1· T-l~al . 
: .. 

• • • • • • •I c['i, L!li I G I .;\ I A I C I G I A IT I T I A I C 1 • •••• ; •••• 

RNA~ C A I c · I c ! ·u I u I G l c I u I !\ I A I u I G I· · · · · · · · · : 
A =~adenin, T = thymin, G = guanin, C = cytosin, U = uracil 

Syntesen krever ATP og en RNA-polymerase (enzym nr. 2.7.7.6 
RNA-nukleotidyl-transferase). 

ne tre RNA-typene atskiller seg blant annet ved ulik molekylvekt. 

Pendler-RNA er minst, med ca. 75 - 85 ledd i kjeden, molekylvekt 

ca. 25-JO 000. Felles basekjede i den ene enden: --J C- -f c -JA). 
Det er her am~no-adenylat-ligasen henger seg ~ast under protein- 

syntesen. 

Budstikke-RNA har uhyre lange molekyler, med molekylvekt _av 

• 

størrelsesorden 1 million~ 
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Ribosom-RNA er ikke noe homogent stoff. Tre RNA-tråder i 

hvert ribosom. Den lengste er hos høyere planter enda lenger 

enn mRNA, molekylvekt ca. halvannen million. 

750 000, og nr. 3 bare ca. 40.000. 

Nr. 2 omkring 

Budstikke-RNA medbringer cellekjernens syntese-instruks i 

en kode (den genetiske koden) som består av tre-bokstays-ord 

i et rune-alfabet med bare fire runer: A, U, G og C. 
~ 

Hvert kode-ord svarer til en bestemt aminosyre. Eksempler 

Kode-ord Betydning 

GUA . asparaginsyre 

GAA . . . . . glutaminsyre 

AAC og, AGA . . . . glutamin 

CCG . . . . . alanin 

UGU og UCC . . . serin 

UGA . . . . . metionin 

GGU . . . . . tryptofan 

AAA. ug Ai\.U . lysin 

Kode-budskapet oversettes av ribosomene til en aminosyresekvens~ 

IX.8 Ribosomenes struktur og funksjon. 

Ribosomene bestAr av to rundaktige del-partikler med ca. 25 nm 

diameter, liggende sammen som delene av en overskåret hvetebolle. 

J{os de høyere planter består de av ribonukleinsyre og protein 

i forhold nær 1:1. Den lengste og den korteste RNA-kjeden 

sitter i "overdelen'' (største del-partikkel}, og den mellomste 

i t, underde Le n" .. 

rihosomer, især 

Uo r-g a'n i s k e ioner viktig bestandde 1 av alle 
++ .• 

Mg -ioner. 

Ribosomet fungerer som en slags biokjemisk glidelås. Et 

molekyl av budstikke-RNA trær seg inn mellom de to ~el- 

partiklene. Etter hvert som den glir videre, passerer de 
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rorskjellige kode-ordene i tur og orden den strategiske syn 

teseposisjonen på ribosomet. Her inn:fan~es et molekyl av 

pendler-RNA med påsittende aminosyre. Pendler-RNA-molekylene 

har hårnål- eller kløverblad-fasong, med det avgjørende kode 

ordet eksponert i bøyen på hårnålen (eller ytterst på det 

midtre kløverbladet). l'å skissen nedenfor er eventuelt 

heliks-tvinn i kløverbladet ikke tegnet, :for tydelighets 

skyld. 

C 

Tilkoplingen av et slikt· tRNA-aminosyre-komplek~ går bare 

når det eksponerte kode-ordet er en nøyaktig speilhildekopi 

av det kodeordet på mRNA. som er komm:et i riktig posisjon på 

ribosornet. 

Det første pendler-RNA-molekylet som 0får klafI'" blir inn:fanget 

og festet til ~grunnflatenn på den største ribosompartikkelen. 

Budstikke-RNA-kjeden glir nå uet hakku videre, så neste kode 

ord kommer over i syntese-posisjonen. Nå innfanges et annet . 

pendler-RNA-molekyl med på.sittende aminosyre i en slik posi 

sjon.at denne nye aminosyren kommer i intim kontakt med den 

foregående. Dermed blir det slått en peptidbinding mellom 

dem. Det sist ankomne pendler-RNA-molekylet slipper da løs 

og kan dra avgårde for å fiske et nytt molekyl av "sin" 

aminosyre. 

Under gunstige forhold kan rtet tilkoples to aminosyreledd 

i sekundet. 

Undertiden kan flere ribosomer sitte langs samme kjede av 

budstikke-RNA, i ferd med å "strikke11 hver sin peptidkjerle. 

Når po1ypeptidkjedene hl~r lenger enn en viss grense, omkring 

molekylvekt 6-8 000, er det blitt proteinkjeder. 

Foruten ATP medvirker også GTP, CTP og UTP. GTP synes å ha 

en særlig viktig funksj~n. Disse nye trifosfat~ne får sine 

fosfatgrupper overlevert fra ~P. Proteinsyntesen medfører 

al t_så et sterkt forbruk av A.TP. 

respirasjonsintensitet. 

Det gir seg utslag i høy 
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,.. 

0 

ribosom 
underdel 

0 

0 ? 
() +mr• -~-' 0 
f ;A~;t;;~ae f) 

aminosyre I' J 
c5 u 

ribosom 
overdel 

0 

polypep L .i.d k j ede 

Skjematisk skisse som viser et ribosom i ferd med å synteti 

sere en polypeptidkjede etter instruks fra et molekyl mRNA. 

De to delpartiklene er brettet fra hverandre for tydelighets 

skyld. Under syntesen ligger de med flatsidene inn mot 

hverandre. 

Det først ankomne tRNA-molekylet blir sittende på den største 

delpartikkelen til proteinkjeden er ferdig, og slipper først 

f'ri når "slutt-ordet" på mRNA kommer i posisjon. 

Cytoplasma-ribosomene hos høyere planter er større enn 

ribosomene i kloroplaster og mitokondrier, som stemmer 

bedre overens med ribo"somene hos bakterier og blågrønn- 

alger. (Sedimenteringskonstanter henholdsvis 

80 S og 70 S, S = enheten Sveciberg). 
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IX.9 Celledifferensi.ering. 

Hos høyere planter har utvokste individer mance ulike celle 

typer, med stor variasjon i form og størrelse, celleinnhold 

og stoI'I'skiftemønster. Me11 alle har identiske arveanlegg. 

En regner med at alle celler i samme individ er prinsipielt 

omnipotente, men at ytre og indre miljøfaktorer lederutvik 

lingen i forskjellig retning. 

Utviklingsfysiologiens hovedproblem er å gjennomføre en 

fullstendig kausalanalyse av disse differensieringsprosessene. 

Det er en ikke kommet så langt med. 

Hos høyere planter er bare små seksjoner av kromosomen.es 

DNA-spiraler aktive i syntese til enhver tid. Størstedelen 

er tildekket av basiske proteiner: histoner og protaminer, 

som danner nukleo-proteid-forbindelser. 

Man tenker seg at forskjellige g e n komp Le k s e r- kan ttskrus av" 

eller "skrus p å." ved påle iring eller avs pal ting av slike 

proteiner langs ulike seksjoner av DN A.-heliksen.- 

Represjon= inaktivering, og derepresjon = aktivering av 

gener eller genkompl0ksPr. I forsøk men bakterier er det 

påvist at bestemte regulatorgener er med på å st~re disse 

prosessene (JACOB og MONOD). Liknende mekanismer kan tenkes 

å fungere hos høyere planter også. 

nærmere i genetikken. 
Disse forholdene behandles 
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X. VANN OG V~'-J"NOPPTAK 

X.l !nnledning. 

Vann er en hovedfaktor på alle stadier i plantenes livs- 

historie. Det er også et merkelig stoff rent kjemisk. 

Det fortjener et eget kapittel. 

X.2 Terminologi. 

På.grunn av den historiske utvikling er det blitt mye rot 

i begreper og betegnelser som brukes til å karakterisere 

relasjonene mellom planter og vann. Begrepet "sugekraft11 

er et godt eksempel. Det gjorde god tjeneste i plante- 

:fysiologiens barndom, men kan ikke godtas i dag, fordi en 

i :fysikalsk-kjemisk teori ikke operere med "sug0 som noen 

veldefinert stø~relse. 

I moderne engelsk-amerikansk litteratur er begrepet 11vann 

potensial'' brukt for å karakterisere plantenes evne til å 

ta opp vann, men det er definert på en slik måte at planter 

med stor vannopptaks-evne :får et negativt vannpotensial. 

Vi skal her legge vekt på å velge en lett :forståelig og 

praktisk bru_kbar terminologi. 

rent teoretisk- spiller mindre rolle. 

X.J Vannmolekylet. 

Vannmolekylet har en utpreget dipol-karakter på grunn av 

den stereometriske ~asongen. 

Om den er absolutt prikkfri 

Det blir en negativ restladning 

på oksygenatomet og en positiv restladning på hvert av de to 

hydrogenatomene, slik at det kan d an.n e s _b:x:drogenbinrling-er 

mellom nabomolekyler. 

H 

0,10 nm 

ro H -~~~~-:1~~- 
f. " -E. 

, I 
I 
I 

Ho+E.. , 
I 

' hydrogen-binding 

+E. 
H 
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.• 
Disse b i nd inrre n e mellom nabomol.ekyler er grunnen til vannets 

uvanlig høye smelte- og kokepunkt. Til sammenlikning data 

for noen andre molekyl.er med samme antall (10) protoner og 

elektroner (10) i molekylet 

Molekyl CH4 NH H20 HF Ne 3 

I-I-atomer 4 3 2 1 0 

Smeltepunkt - l8L1 ° - 78° oo - 92° - 21.J.9° 
Kokepunkt - 161° - 33° 100° 19° - 2!.i6° 

Selv i væskeform har vannet delvis krystallinsk struktur 

p.g.a. disse hydrogenbindingene. 

X.4 Hydratasjonsvarin. 

I en oppløsning vil alle ioner og alle ladede grupper, både 

positive og negative, omgi seg merl et .!'hylster" av vannm:ol.e- 

kyler. Omkring positive ioner og grupper er de orientert med 

oksygen.siden inn, og omvendt omkrine negative. 

Ionediametre, målt i picometer (1o-12m) 
.J.. 

Na+ K: NHL+ Rb+ es+ Ioneslag Li' 
I· 

Uten vannkappe 78 98 133 145 146 166 

Med vannkappe 366 281 188 189 181 180 

På grunn av dette hylsteret av hydratasjansvann blir ionenes 

egen ladning delvis nøytralisert, slik at deres tilværelse 

som ioner blir stabilisert. Tiltrekningen mellom Na+ og Cl- 

er 43 ganger m~ndre i vann enn i heksan (upolart løsningsmidd.) 

Særlig sterk tiltrekning på vann øver hydrofile kolloider 

{eks. gelatin), som sveller i vann. 

X.5 Opptak av vann. 

Vannets fordeling i biosfæren kan betraktes som resultat av 

ed konkurranse i vannbindingsevne mellom alie levende og døde 

systemer. Det foregår en stadig vandring av vannmolekyler fra 

systemer med liten van~bindingsevne til andre med større. 
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• Tre fysikalsk-kjemiske mekanismer dirigerer vannbevegelsene 

• a) 

b) 

Kapillarkre:fter. 

Hydratasjonskref"ter. Svelning = opptak av hydratasjons- 

vann med samtidig volumutvtdelse. Imbibering = opptak 

av hydratasjonsvann uten volumendring. 

c) Osmose= diffusjon gjennom semipermeable membraner, som 

plantecellene er rikt utstyrt med (plasmalemma, tonaplast). 

Semipermeabel= delvis permeabel: slipper vann ganske lett 

igjennom, ioner noe vanskeligere, og holder store molekyler 

tilbake. 

X.6 Osmotisk trykk, osmotisk likevekt og osmotisk.potensial. 

Osmotisk vannbevegelse kan illustreres ved et modellforsøk 

a J M 

A B 

sukker 
oppløsning vann 

b 

M 

. "\ Siden ~konsentrasjonen i A, CA, er mindre enn vannkonsen 

trasjonen i B, c8, må det til å begynne med diffundere et 

overskudd av vannmolekyler fra B til A gjennom den semipermeable 

membranen M-M. Væskenivået stiger veda og synker ved b. 

Det oppstår et osmotisk trykk i 1L\Vannmolekylene bf:veger seg 

fra B til A langs en negativ konsentrasjonsgradient (CA - CB). 

Strengt tatt er det ikke forskjellen i vannkonsentrasjon som 

dirigerer den osmotiske vannhevegelsen, men forskjellen i .. 
kjemisk aktivitet (aA - aB) eller i kjemisk poten~ial (pA. - }1n,). 
På grunn av bindinger til de oppløste stoffene vil vannmole 

kylenes bevegelsesfrihet i A bli sterkere redusert enn en 

skulle ven.te etter en ren konsentrasjonsberegning . 
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• 

Vi tenker oss modellforsøket utført på en litt annen måte, 

med sukkeroppløsningen i et lukket kar A som er avgrenset 

med en semipermealel membran fra vannet i karet B, som det 

er nedsenket i. A er forbundet med et manometer som er 

arrangert slik at volumet ·av væsken i A kan holdes konstant. 

B / A. ~ vann 

I Osmometer 
sukker- 
oppl. 

M J ___________ :, M 

Det oppstår et trykk i A, på grunn av forskjellen i vann- 

konsentrasjpp (vannaktivitet). Uette osmotiske trykket (P) 

øker inntil det har innstilt seg en osmotisk likevekt. Trykket 

øker vannmolekylenes energi i A, slik at det blir en s.t ør-r-e 
pr.osent som ·slipper igjennom når de støter mot membranen M-M. 

Hvis membranen er absolutt semipermeabel (bare slipper vann 

igjennom) har vi et ideelt osmometer, hvor trykket P vil oppnå 

maksimal verdi. 

Enhver oppløsning av uorganiske eller organiske stof:fer har 

evne til å utvikle et osmotisk trykk når den: 

a} befinner seg innen:for en semipermeabel membran, og 

b) gjennom denne membranen står i kontakt med rent vann. 

Det maksimaltrykket som oppløsningen ville kunne utvikle i . 
et ideelt osmometer, kaller vi oppløsningens osmotiske potensial. 

Det betegnes her med O, :fordi bokstaven O lett kan :forveksles 
. p 
med tallet null. 

.. 
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• X.7 

• 

:F'rysepunkts-nedsette lse, kok0:-_punkts-forhøye lse 

og damptrykkdepresjon. 

Vannmolekylenes fordeling mellom de forskjellige systemene 

blir bestemt ved en balanse mellom kapillaritet, hydratasjon 

og osmose. Det dreier seg om oindinger som reduserer vann- 

molekylenes bevegelsesfrihet (fri energi). Disse bindingene 

virker inn på oppløsningenes frysepunkt, kokepunkt og på 

vanndampens metningstrykk over oppløsningen. 

a) Frysepunktsdepresjon: frysepunktet senkes fordi alle 

bindingene hindrer vannmolekylene i å ordne seg i det 

regelmessige krystallgitteret som isstrukturen er betinget 

av (jfr. sjøvann/ferskva~n). 

b) Kokepunktforhøyelse oppløsningenes kokepunkt forhøyes 

•'li· 

fordi bindingene bremser vannmolekylenes "fri bevegelse 

og derfor gjør det vanskeligere for dem å komm~ seg opp 

fra væskeoverflaten. (Verkena) eller b) gir noe godt 

grunnlag for målinger med levende plantemateriale.) 

c) Damptrykkdepresjon. 

mettet ·med vanndamp. 

Når rent vann befinner seg på bunnen 

av et lukket kari vil luften inne i karet etter hvert bli 

Vanndampens partialtrykk ved metning 

kalles metningstrykket' som øker sterkt med temperaturen: 

Vanndampens metningstrykk i mm Hg 

0° C - 4,58 20° C 
50 - 6, 5_4 25° 

.10° - 9,21 30° 
15° - 12,79 35° 

17,54 

23,76 

31,82 

42,18 

.. 

Hvis væsken inneholdhr oppløste stoffer; blir vannmolekylene 

mer eller mindre fast tjoret til dem, slik at metningstrykket 

avtar. På grunn av d e nji e sammenhengen kan vi bruke vanndampens 

metningsdefisit (= differensen mellom metningstrykket over rent 

vann og over oppløs~ingen ved samme temperatur), eller· forskjel 

len i relativ fuktighet(= damptrykket over oppløsningen i 

prosent av damptrykket over rent vann av samme temperatur) 

som mål for oppløsningens osmotiske potensial.· 
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• 
Mol Na61 Osmot.pot. 

atm 

· o, 1 J,8 
.. 0,2 7,6 

O,J 11, li 

o,6 22,8 

1,0 J8,0 
2,0 72,0 

4,o lJO,O 

Mettet 375,0 
LiCl, 965,0 mettet 

De to tabellene ovenfor viser 

Osmot.pot. Relativ 
atm fukt. i 

1,32 99,9 
6,7 99,5 

13,4 99,0 
26,9 98 
54,4 96 

140, 5 90 
475,6 70 

924,2 50 
3070,3 10 

hvor langsomt den relative fuktig 

het over oppløsninger synker med stigende konsentrasjon og 

osmotisk potensial. 

I sterkt fortynnete oppløsninger kan konsentrasjonen av oppløst 

stoff 

alet. 

uten stor feil brukes 

oppløsningens konsentrasjon. 

som 

(For clektrolytter er det da antall ioner som teller.) 

Da gjelder tilnærmet : 

0 = HT.C p 

hvor Rer gasskonstanten, T den absolutte temperatur og C 

I mer konsentrerte løsninger er 

temperaturavhengigheten ikke så enkel (jfr. X.10). 

X.8 Likevektsforholdene i en celle. 

En plantecelle består av cellevegg, cytoplasma og vakuole. 

Celleveggen er et porøst flettverk av trådformete molekyl- 

bunter av diverse hydrofile kolloider. Her vil kapil1ar- 

krefter og hydratasjonskrefter gjøre seg sterkt gjeldende. 

Cytoplasmaet har et meget høyt kolloidinnhold, mens vakuolens 

eellesaft ofte er en ren oppløsning. Cellesaftens osmotiske 

potensial må da holde l~kevekt med vannbindingskreftene i 

cellevegg og cytoplasma. Vi kan derfor .bruke eellesa~tens 

osmotiske potensial (0) som karakteristikk av hele cellens p 
vannbin~~ngsevn~. For lettvinthets skyld snakker en da ofte 

om cellens' osmotiske potensial (men mener cellesaftens). 
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På grunn av likevektsforholdene i cellen må væsken i celle 

veggenes kapillære hulrom irtneholde oppløste stoffer i svakere 

konsentrasjon enn wakuolens cellesaft. 

X.9 Turgortrykk, absorpsjonspotensial og osmotisk grunnlikning. 

De fleste levende celler er saftspente, de har et hydrostatisk 

overtrykk i forhold til atmosfæretrykket. Dette overtrykket 

kalles turgortrykket eller bare turgor (P). 

Trykk kan måles i atmosfærer eller i bar: 

1 bar = 106 dyn/cm2 = 0,987 atm = 750-::, Hg ved havets nivå. 
6 2 

1 atm= l,OlJ.10 dyn/cm = 1,013 bar= 760 mm Hg - " 

I en celle med helt avslappet cellevegg er turgortrykket lik 

null, og volumet et minimum, V0• Det osmotiske potensialet 

er da maksimalt. 

trenge inn i den, 

Kommer en slik celle i vann, vil vann 

så turgortrykket øker. Samtidig øker 

volumet på grunn av celleveggens elastisitet. Derved fortynnes 

cellesaften noe, og det osmotiske potensialet avtar. 

fortsetter inntil turgortrykket holder de osmotiske kreftene 

(og andre vann.bindingskrefter) i likevekt, slik at det pr. sek 

går like mye. vann ut og inn av cellen. 

0 ogsa 

Prosessen 

Nedenstående diagram 

( nturgordia.grammet") illustrerer forløpet : 

"Turgordiaerammet11 

atm. 

s 

' I 
0 = P, S= 0 

I p 
I 
I 

V V m 

0 = osmotisk potensial, P = turgortrykk, V= volum, 
p 

V0 = helt avslappet cellevegg, V =maksimalsaftspenning. m 
S ="sugekraft"= absorpsjonspotensial. 
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•• I naturlig tilstand vil de fleste celler ha et volum V 

som ligger mellom V0 (volumet ved turgortrykk null) og 

V (volumet ved maksimal saftspenn.ing). m Det osmotiske 

gotensialet arbeider da på å trekke mer vann inn i cellen, 

mens turgortrukket arbeider pA å presse vann ut av cellen. 
. J • . 

Differensen er et mål for cellens evne til å fortsette 

vannopptaket fra rent vann ved samme temperatur. Denne 

størrelsen kalles her cellens absorpsjonspotensial (S).: 

S = 0 - P 
-==::::::===p====- 

Den osmotiske 

grunnlikning-. 

(Vannpotensialet er samme størrelse, men med motsatt fortegn: 

f= - S. I denne vannpotensial-terminologien har da også 

det osmotiske potensialet fått negativt fortegn.) 

X.lo Temperaturfaktoren. 

Når en har valgt å bruke som standard eller sammenliknings 

grunnlag- renL vann med samme temperatur som det systemet en 

undersøker, kommer det av at sammenhengen mellom potensial 

og temperatur ikke er så enkel. For sterkt fortynnete 

løsninger er potensialet tilnærmet proporsjonalt med den 

absolutte temperatur (jfr. 10.7). Mer generelt kan vi 

bruke det kjemiske potensialet som en karakteristikk av 

van~m?lekylenes eriergit~lstand 

f1 = flo + RT • ln _..E_ 
Po 

}ler er podet kjemisk~ potensialet ved den standard-til 

standen en har valgt, Rer gasskonstanten, T den absolutte 

temperatur, per metningstrykket ved temperatur T, og p0 
metningstrykket ved standard-temperaturen. 

. 
Metningstrykket p øker med temperaturen, tilnærmet logarit- 

misk (se diagrammet ~ås. 92). Temperaturavhengigheten lar 

seg altså ikke uttrykka ved noen enkel formel som gjelder 

eksakt. -Ved sammenlikning mellom systemer med ulik tempera 

tur er det enklere å bygge på nøyaktige må1:in.ger av vann 

dampens metningstrykk ved ulike ~emperatur~r enn på formler. 
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)_n p 

4 

J 

2 

1 

I 
I 

I 
I 

I 
I 

I 
I 
I 

I 
I 

I 
I 

I 

Temp.°C p ( mm Hg) 

50 92,50 

45 71, 90 
J.io 55,JO 

35 42,20 

JO Jl,82 

25 23,75 
20 17,52 
15 12,78 
10 9,20 

5 6,53 
0 li, 58 

- 5 J,16 

- 10 2,15 

- 15 1, l~ J 

-2 ().0 10° 50° C 

Vanndampens metningstrykk over 
Lo g a r-L tmisk med temperaturen. 

rent vann øker tilnFf"•rmct 
(Rett linje stiplet.) 
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X.11 Målemetoder. 

Hovedprinsipp: plantematerialet sammenliknes med en serie 

oppløsninger med kjent konsentrasjon, osmotisk potensial og 

damptrykkdefisit. Man søker å finne den konAentrasjon som 

holder plantematerialet i likevekt (samme vannbindingsevne). 

To typer av likevekt: 

damptrykk1ikevekt. 

diffusjonslikevekt i væskemiljø, eller 

.. 

Prøver av plantematerialet kan legges i en serie oppløsninger 

med stigende konsentrasjon av et osmotisk aktivt stoff. Man 

bestemmer enten om plantematerialet endrer vekt eller volum, 

eller om oppløsningen endrer·konsentrasjon (refraktometer). 

Ved plasmolyseforsøk kan man bestemme cellenes (cellesaftens) 

osmotiske potensial ved grenseplasmolyse. Plasmolyse = celle 

innholdet løser seg fra celleveggen. 

Prøver av plantematerialet kan også plasseres i et lukket kar 

ved siden av små skåler e.l. med oppløsninger av stigende 

konsentrasjon. Karet står ved konstant temperatur inntil 

det har innstilt seg damptrykklikevekt. 

Praktisk ~ormål å undersøke hvordan plantene greier seg i jord 

med forskjellig struktur og vanninnhold, hva de tåler av vann 

underskudd.i. forskjellige utviklings~aser, og hvordan en best 

kan vurdere vanningsbehovet. 

X.12 Nøkkel til annen terminologi. 

NB!!! -Dette avsnittet bø~ bare leses av studenter som kommer 

bort i annen terminologi enn den som er brukt her. 

bør bla videre !!! 
Alle andre 

a) Osmotisk trykk og osmotisk potensial. 

I eldre litteratur er det ikke skilt klart mellom det reelle 

osmotiske trykk som faktisk eksisterer i et osmotisk system 

som har.kontakt med. rent vann(= osmotisk trykk), og den 

evne er isolert osmotisk system har til å utvikle trykk dersom 

det bringes i kontakt med rent vann (potensielt osmotisk trykk= 

osmotisk potensial}. 
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,... For å holde disse to tingene klart fra hverandre har senere 

f'orf'attere brukt mange ulike betegnelser for den størrelsen 

som her er kalt cellens (cellesaftens) osmotiske potensial: 

potensielt osmotisk trykk 

osmotisk konsentrasjon 

osmotisk potens 

osmotisk sugeverdi 

osmotisk v-erdi 

Det er brukt omtrent like mange :forskjellige bokstavsymboler, 

blant annet 0, OC, OP, O.P., P, P., S., -rr ogn*; 
1 1 

I den nye vannpotensial-terminologien er det osmotiske poten 

sialet pr. definisjon negativt under normale forhold : 

- 0 • p 

b) Turgortrykket .. 

Turgortrykket er det hydrostatiske trykket som celleinnholdet 

i en saftspent celle øver mot celleveggen. Den e La s t Le lc ut 
spente celleveggen øver da et like stort mottrykk innover mot 

celleinnholdet= yQB·gtrykket. En del forfattere bruker beteg- 

nelsen veggtrykk (W eller WP) isteden~or turgortrykk. 

Vanlige bokstavbetegnelser for turgor har vært TP, P og T 

(det siste uheldig p.ga. :forveksling med abs.temp.). 

c) Absorpsjonspotensialet. 

Størst rot omkring den størrelsen som her er kalt absorpsjons 

potensialet(= osmotisk potensial minus turgor) 

sugekra:ft 

sugetrykk 

sugespenning 

osmotisk Akvivalent 

"enter tendency" 

diffusjonstrykk-defisit 

sorbans 

•. Bokstavbetegnelser: S, Sz, S.P., E, DPD, og dessuten vann- 

potensiale,t y = · - S = - DPD . 
..• 
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XI. FRØ OG F'HØSPIRING 

... 
XI.l Frø-anatomi. 

Et frø bestAr av frøskall, frøhvite Off kimen= groen. Frø- 

hviten triploid hos angiospermene, 11aploid hos gymnospermene. 

Eksempel hvetekorn= skallfrukt, sammenvokset frøskall og 

fruktskall. 

Endospermen (= :frøhviten) er et typisk lagringsvev. To 

typer av lagringsceller. Et lag med aleuronceller like under 

:frøskallet (se fig. s. 96). Stappfulle med små aleuronkorn 

som består av protein (mest enzymprotein). Det indre av 

frøhviten er oppfylt av stiv~lsesceller (jodreaksjon: m~rk 

blåfiolett :farge). To størrelsesklasser av stivelseskorn 

hos hvete. 

Embryo(= kimen) er et velutviklet plantefoster med anlegg til 

rot, stengel og blad. Frøbladet er omdannet til et skjoldformet 

organ som avgrenser embryo fra resten av frøet, og som blir 

liggende på plass under spiringen. Grenselaget består av smale 

celler som er tett fylt med cytoplasma og spiller en viktig 

rolle under spiringen. 

Koleorhiza og koleoptile er tynne slirer omkring rotknopp og 

skuddknopp.· Rotspiss og skuddspisse~ oppfylt av et meristem 

(= delingsvev), som består av små, tynnveggete cytoplasmafylte 

og delingsdyktige celler. (Plassering= toppmeristem.) 

Kornproteinet kan skilles i flere fraksjoner på grunn av 

ulik~ løselighetsforhdld~ · albumin +·globulin= cytoplasma 

protein~r~ og gliadin + glutelin = lagringsproteiner, fattige 

på lysin. 

XI.2 Frømodning, spiretreghet og frøhvile . 

.• 

1rø kan ikke spire før embryo er ferdig difCerensiert. For 

å forstå variasjoner i spire-evne og spireforløp må en kjenne• 

frøets ~orhistorie.· Frømodningen er en sterkt temperatur 

avhengig vekst:fase (Q
10

større enn 2). 
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Lerkespore: snitt av frø.på: ulike 
stadier av ettermodningen. a) Nylig 
hø,stet,· b) etter et par måneders 
lagring, c) spiremodent (10 mnd.). 
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Temperaturen avgjørende både :for modning og ettermodning~ 

Pionerundersøkelser av frømodningen hos furu utført av 

professor Oscar Hagem: 

80 

60 

40 

·- - - - I - - J. 

/
1 r.::. - - ·~--::::: - ----- ./ I _-.-,-_ -~- ---- 

· I 

I 
I 
I 

9,5 10,0 10.s 11,0 11,5 

Frømodning hos furu i Norge. Abscisse 
t~mp,gjennnmsnitt ~or juni-september. 

= "sommertemperatu.r", 
Ordinat: spireprcsent. 

Dårlig frømodning ved sommertemperatur under io,5°c, god 

modning over l0,6°. 

Ugunstig temperatur under_frømodningen kan få ettervirkning 

på frøplantenes vekst (dårlig start) 

Prøs~~ring hos klinte (Agrostemma githago) 

Mor-plantens 
10° 14° vekstteme. 17° 20° 

Frøplantenes 47,5 mm skuddlengde ( 20 d) 129,5 mm 112,8 mm 83,J mm 

Når frøet· ikke er ferdie; differensiert ved modningen, må det 

gjennomgå en ettermodning. En slik spiretreghet kan være en 

livsviktig økologisk tilpasning til klimaforholdene. Blant 

treslagene kan asken trenge ca. ½ år på å få fullført embryo 

utviklingen. De fleste trenger bare noe~ uker, men det er 

stor variasjon {se I'ig., s.97, lerkespore}. 

Spiretreghet kan også skyldes en fysiolrigisk f~øhvile. 

Frøet spirer ikke, selv om embryo er ferdig di~ferensiert 

og de ytre forholdene gunst~ge for spiring. 
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I litteraturen brukes ofte betegnelsen dvale(= dormancy) 

om en latenstilstand som er påtvunget frøet av miljøet, 

eksogent betinget hvile. En endogent betinget latens 

tilstand kalles da hvile(= rest). I norsk språkbruk er 

disse definisjonene uheldige. 

Eksogen hvile : Frø trenger~' varme og luft for å spire. 

Får de ikke gunstige miljøbetingelser, holder de seg i ro, 

i en eksogent betinget hviletilstand (eksogen= noe som skyldes 

ytre faktorer). Selvriskorn trenger en smule oksygen. 

Endogen hvile kan skyldes mange forskjellige årsaker. 

Frø med harde og impermeable frøskall kan ikke spire f'ør 

frøskallet er nedbrutt. Jo lavere vanninnhold frøet har ved 

modningen, dess lenger kan det beholde spireevnen. 

Hos en del erteblomstrede er frøfestet (hilum) utformet som 

en-invegsventil som slipper vanndamp at i tørr luft. Frøskallet 

kan hindre vannopptak og/eller gassdiff'usjon (oksygenmangel). 

Oksygenmangel kan t'øre til høy co2-konsentrasjon i frøet. 

Frøskall-hemningene er fysiologisk beslektet med eksogen hvile. 

miljøet kan være gunstig, men embryo kommer ikke i kontakt med det 

Spirehemmende stoffer er ofte årsak til hvile. De kan sitte i 

frøskall eller fruktskall (eventuelt fruktkjøtt). Eks. tomat, 

eple og Citrusfrukter. Kumarin påvist som hemningsstof'f. 

Flyktige hemningsstoff'er finnes også. I noen tilfelle kan 

frøspiringen hemmes av stoffer som skilles ut fra andre 

arter (nabo-konkurranse) 

Spiring av frøavikersennep i 
svelningsvann av andre frøslag 

Medium 
(svelningsv.) 

Spireprosent 
etter 4 d. 

Ledningsvann 

Lin, svelningsvn. 

Rug, hvete, 

Havre, 

Bygg, lusern,- 

82 

74 
38 

·24· 
10 

Nabovirkning= allelopati. 
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Hemningsfaktoren kan også være lokalisert i selve embryo- 

knoppen. Eks.: rogn og andre planter av rosefamilien. 

Ved dyrking av embryo fra slike frø i hvile utvikles bare 

puslete dvergplanter, tross gode vekstbetingelser. 

0 

XI.J SPIIlEVILKAR. 

XI.J.1 Levealder. 

Levealderen avhengig av frøstørrelsen (mengde opplagsnæring), 

av miljøforholdene (respirasjonsintensitet), og av genetiske 

faktorer. Store artsforskjeller. Rekord Nelumbo (vannlilje) 

ca. 1000 år. 

Spire~vnen kan prøves ved spireforsøk under standardiserte 

betingelser, eller ved fargereaksjon med tetrazolium-salter. 

XI.J.2 Vann. 

Alle frø inneholder store mengder av hydrofile kolloider 

(proteiner, stivelse, andre polysakkarider) som har meget 

stor vannbindingsevne (svelning). Eks. tørr stivelse med 

svelningspotensial 2-JOOO atmosfærer. 

I frø likevekt mellom hydratasjon, osmose og kapillaritet, 

men en snakker likevel ofte om svelningspotensial, fordi 

det er svelningen av kolloidene som dominerer kvantitativt. 

Størst absorpsjonspotensial hos frø av xerofytter(= planter 

som vokser i tørre strøk). Eks. Broddfrø= Xanthium penn 

sulvanicum. 

Vannopptak i frø av broddfrø 

Oppløsning Osmotisk- Vannopptak 
po t e rrs La L i prosent -- 

Rent vann o,o 51, 6 
0,4 m NaCl 15,2 lto,J 
1,0 - - J8,0 26,7 
2,0 - - 72,0 18,5 
4,o - - lJO,O 11,8 
Mettet - J75,0 6,4 

LiCl 965 - 0,3 

Merk: Svelhing av frø i en mettet oppløsning av koksaft! 
li 
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Vannopptaket avhenger av cytoplasmamembranenes permeabilitet, 

som varierer med trykk og temperatur. Slike endringer i 

vannpermeabiliteten kan være medvirkende årsak til årsrytme 

i svelning og spiring. Eks. opiumsvalmuen: 

Papaver somniferum 
Årsrytme i svelningsevne, 
tilsvarende i spireevne. 

Abscisse: måned. 
Ordinat: Vektøkning av frø 
etter 12 timer i prosent 
av startvekten. 

XI XII I II III IV 

XI.J.J Temperatur. 

Svelningshastigheten er noe avhengig av temperaturen. Alle 

diffusjonshastigheter øker med økende temperatur. 

permeabilitet kan også spille en rolle. 

Svelningsforsøk med byggkorn 

Øket vann- 

Svelnings- Vannopptak i prosent 
tid1 timer 10° C 20° C 

12 
24 
48 
72 
96. 

120 
144 
122 

22,5 
31,0 
40,1 
46,J 
49,8 
s4,o 
57,0 
62L7_ 

28,8 
37,8 
49,0 
54,o 
58,6 
60,8 
61,4 
6218 

Merk: Svelningen går først 
raskt, men slakker etter 
hvert. Høy temperatur gir 
forsprang, men svelnings- 

.maksimum er det. samme. 

Vannopptak alene fører ikke alltid til spiring. Temperaturen 

må også være gunstig, v-erken for lav eller for høy. Temperatur 

effekten kan karakteriseres ved de tre kardinaltemperaturene 

Minimum= så vidt målbar hastighet av vedkommende.prosess. 

Optimum= den temperatur som gir mak~imal hastighet. 

Maksimum= øvre .grense før prosessen går i stå . 

.. 
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. 
Art . Minimum Optimum Maksimum 

•• Løk 1 - 2 15 30 oc 
Gulrot 4 - 5 22 30 
Bygg 3 - 5 19-27 30-37 
Lusern 3 - 5 31-37 37-44 
Mais : 8- 10 32-35 44-so 
AgurR: 16 - 19 31-37 44-50 

Noen kardinaltemperaturer t'or frøspiring 

XI.3.4 Oksygen. 

Spiringen er ~n sterkt energikrevende prosess. Energibehovet 

må dekkes ved produksjon av ATP under respirasjon. Spi~ing 

er derfor generelt forbundet med relativt høy respirasjon. 

XI.4 Bryting av frøhvile. 

Hvis hvilen skyldes harde og/eller impermeable frøskall, kan 

~r-øskallet svekkes, mekanisk eller " • • • I .• \ KJemisK \SVoveisyreJ. 

En fysiologisk bestemt embryohvile kan ofte brytes ved 

stratifiserinG: fuktig kulde i lengere tid (3-5° C).Eks: 

80 

.60 

40 - 

20 

a cf' b 
Ordinat: Spireprosent 

Abscisse Antall dager 
til spiring 

.a .. : Frø stratifisert 
3 mnd ved 5° C 

b: Frø stratifisert 
f mnd ved 5° C 

_..~--- -- 
- 

_ ...•. - -Kontroll 
// (ikke stratifisert ,, _ .•.. 

/ 
/' 
I ., -- .. 

10 20 30 4o so 60 70 80 80 100 

Spireforsøk med Pinus taeda (Loblolly pine) 
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Hvis stratifiseringstemperaturen blir for lav, skjer det ingen 

ting. Kommer den for høyt, kan det bli indusert en sekundær 

hviletilstand. Se kurvene for 10 og 15° på diagrammet nedenfor 

% spirte f'rø 
100 , ::== ::;:::= :;::> ~ 1 

80 

60 ,_ 

40 

20 

60 80 100 120 140 

Strat.if'iseringsf'orsøk med eple:frø (Rød Astrakan) 

Abscisse: antall dager :fra forsøket startet. 
Alle :frø lå de første 60 dagene ved+ 2° C, 
og ble deretter overført til de temperaturene 

som er·f'ørt på spirekurvene. 

I noen tilfelle kan frøhvilen også brytes ved kortvarig 

oppvarming t~l høy temperatur (60-70°). 

Ellers kan kjemiske midler være eff'ektive hvilebrytere. 

Eks. blåsyr~, gjæring {tomat, agnrk). Spesialtilfelle: 

Snylterotfrø (orobanche) spirer bare i kontakt med røtter 

av en vertsplante. 

·xI.5 Respirasjoriss~h~t~at og·respirasjonskv~tient. 

XI.5.1 Målemetoder. 

Spiringen er en vekstprosess som krever mye energi (ATP). 
Grønne blad 50-150 kal pr. g tørrvekt pr døgn, menneske 

med t~~gt kroppsarbeid 200, spirende frø og frøplanter 

ca. 600 kal pr. g tørrvekt pr. døgn. 

Tr-e målbare størrelser karakteriserer respirasjonshastig- 

heten: forbruk av oksygen, produksjon av co
2

, og vekttap. 
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co2-bestemmelser gir størst nøyaktighet, fordi det blir størst 

prosentvis endring av co2-konsentrasjonen under respirasjon. 

En kan eventuelt lede co2-fri luft forbi spirende frø i en 

kolbe og bestemme co2-konsentrasjonen etter passasjen, enten 

a) ved absorpsjon i NaOH og titrering, eller 

b) ved absorpsjon i Ba(OH)2, filtrering, tørking av bunnfallet 
og veining, eller 

c) ved måling av lysabsorpsjonen i infrarødt, etter at alt 
vann er fjernet. 

Warburgmetoden bygger på manometrisk bestemmelse av· endringer 

i.lufttrykket i en lukket kolbe hvor planteprøven er innesperret 

ved siden av en absorpsjonsbrønn med lut. Trykkreduksjon er 

proporsjonal med oksygenforbruket (NB! Konstant temperatur). 

Når HCl tilsettes absorpsjonsvæsken til slutt, frigjøres den 

absorberte co2 som bestemmes ved trykkstigningen. 

XI.5.2 Respirasjonskvotienten, RO. 

Definisjon: RQ = utskilt co2: opptatt o
2

. Kvantitatiye 

bestemmelser kan fortelle atskillig om spiringsprosessen. 

Ved normal respirasjon med karbohydrat 

respirasjonskvotienten bli lik 1,0. Eks. på avvik: 

RQ 

1,2 

0,9 

0,8 

1,1 

•.. ...., ,___.,_. _ 

L---~--- 0,7 
0 15 JO 

Endring av respirasjonskvotienten under frømodningen hos 
vanlig oljeplante (Ricinus communis) 

Abscisse: Antall dager etter pollineringen. Talle.ne 6 og 

26 angir fettprosenten ·i frøene på de to avmerkete tidspunkt. 

_ .. 
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Når fett tjener som respirasjonssubstrat blir RQ = ca. 0,7. 

2 C51H9806 + 145 02 ~ 102 co2 + 98 H20: RQ = 102/145 = 0,70 

Når sukker reduseres til fett under frømodningen, blir de med 

virkende dehydrogenasene oksydert, og forbruket av atmosfærisk 

oksygen tilsvarende mindre: 

2 c6H12o6 + 3 o2 ~ 6 co2 + 6 H20 + (-CH2-)6 

Fett som opplagsnæring er vanlig i frø : 

Opplagsnæring i frø (g pr. 100 g tørrvekt) 

Karbo- 
69 53 72 23 2 4 2 hydrat 

Fett 2 2 2 34 55 55 51 

Protein! 12 23 10 23 20 2ll 36 
Hvete Ert Bokhvete Lin Ricinus Solsikke Gresskar 

Under spiringen av fettholdige frø må det omvendt kreves en 

ekstra porsjon o2 for oksydasjon til karbohydrat som er det 

egentlige kjemiske substrat for glykolysen. Da blir RQ lav 

400 

JOO 

200 

100 

RQ 

1,0 

·O, 9 

0,8 

Gassveksling hos 
linfrø under spiring 

Ordinat (venstre) : 
pl pr 10 frø pr time 

Abscisse: Antall dager 
fra frøene ble lagt til 
spiring 

0,7 

·o,6· 

0,5 

2 4 6 8 
Til å begynne med er det et sterkt overforbruk av oksygen i 

f o r-h o Ld til mengden av utskilt co
2 

på grunn av oksydasjonen 

av fett til sukker. ·nQ synker til verdier under O, 6. Etter 

h~ert v~l forholdet· mellom sukkerkonsentrasjon og fettkonsen 

trasjon stabiliseres, slik at det pr. time oksyderes like mye 

fett til sukker som det spaltes sukker under glykolysen. RQ 

vil da bli liggende omkring~,7 eller litt over. 
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200-. 

150 -~ 

100 

50 

HQ --------------i 
1,6 

1,5 

1,4 

1,J 

1,2 

1,1 

Gassveksling hos hvete 
korn under spiring 

Ordinat (venstre) 
pl pr g pr time 

Abscisse: Antall timer 
fra frøene ble lagt 
til spiring 

·1, 0 

I et tilsvarende forsøk med hvetekorn viser RQ-kurven et helt 

annet :forløp. Siden stivelse er opplagsnæring, skulle man 
ø . 

ventet RQ = 1,0. Arsak til overvekten av co
2

: etter god 

bløyti~g kan det bli vansker med oksygenforsyningen så lenge 

frøskallet er intakt. 

respirasjonen.} 

(Svak alkoholgjæring parallelt med 

Ved ufullstendig oksydasjon med organiske syrer som mellom 

produkt blir RQ mindre enn 1. 

XI.6 Mobilisering av opP.:!:agsnæringen under hormokontroll. 

XI.6.1 Amylasesyntese i aleuronlaget. 

Enzymatisk nedbrytning av stivelse katalyseres av amylaser med 

assistan~e ~v-~altase. 

velseskornen~ 

Det dannes ko r-r-o s jon s c spr-e kko r- i sti- 

Det er nesten ikke noe amylase i tørre frø, men etter svelling 

skjer det en kraftig amylasesyntese i aleu~onlaget (bare når 

embryo ·og endosperm henger sammen). ,KonklusJon: Embryo lager 

små mengder av et hormon som diffunderer inn i endospermen og 

setter amylase-syntesen i gang. 
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XI.6.2 Plantehormoner: de:finisjon og gruppering. 

Alle hormoner er organiske stof':fer som forekommer i meget 

svake konsentrasjoner i cellene, men som kan ha svært stor 

innflvtelse på utviklingst'orløpet. 

Regelen er at de ledes bort fra produksjonsstedet og utfolder 

sin virkning i andre celler eller organer. 

Fire hovedgrupper av plantehormoner påvist til nå 

auxiner 

gibberelliner 

cytoki.niner 

abscissiner 

Mangfoldig virkning. Ofte samspill mellom ulike hormoner. 

Flere typer i hver gruppe. O:fte bundet til protein i aktiv 

:form. Undertiden også bundet slik at de ingen virkning har. 

Mange av plantehormonene er nå sikkert kjemisk identifisert. 

Bare naturlig forekommende stoffer skal kalles hormoner, men 

syntet~ske stoffer som likner mye på dBm, kan undertiden ha 

like sterk ~ffekt, eller til og med sterkere. 

XI. 6. J Gd b b e r-e L'l Ln , 

Under frøspiringen er det gibberellin som fungerer som sendebud 

:fra embryo til aleuronlaget og setter amylasesyntesen i gang. 

HO 

Gib~erellin AJ= 
Gibberellinsyre 

Gibberellinenes oppdagelseshistorie startet i Japan. Først 

etter 1950 ble dette arbeidet kj~nt i Europa og U.S.·A. 
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"Bakanae0-syke på ris abnorm lengdevekst, gulblPik farge, 

opp til 40 % avlingstap. SAW'ADA p åv i s tø 1912 en Fusarium-art 
som å r s a.k , Omdøpt til Gibberella fujikuroi etter at frukt- 

legemer ble kjent. Senere påviste KUHOSAWA at soppen utskiller 

et vekststimulerende stoff. Renframstilt i begynnelsen av 

JO-årene av en japansk forskergruppe og døpt gibberellin. 

Etter 1950 ble det funnet dvergformer av mais og erter som 

reagerte meget ømfintlig på gibberellin: helt normal vekst. 

Gibberellin først påvist i blomsterplanter 1958 (bønnefrø). 

Nå kjenner man ca. JO gibberelliner, alle med samme grunn 

skjelett i formelstrukturen. 

Gibberellinene er ikke rene strekningsvekst-hormoner, som man 

først trodde. Gibberellin k~n f~ hvilende frø og knollir til 

å spire, få knopper på hvilende trær til å skyte, sette i gang 

veksten av hvilende kambier, få vegetative planter til å 

blomstre, m.m.m. I flere tilfelle er det påvist samspill 

mellom gibberellin og auxin, og mellom gibberellin og abscissin. 

I hvetekornet setter gibberellinet i gang amylasesyntese i 

aleuronlaget (gibberellinet produseres antakelig av cellene 

i grenselaget i scutellum og diffunderer inn i endospermen 

derfra), amylasene diffunderer tilbake ir1nover i endospermen, 

stivelsen· spaltes til sukker, sukkeret diffunderer gjennom 
D 

scutellum t d L meristJnene i embryo, og spiringen begynner. 

Kimrota kommer først ut og vokser nedover (positivt geotropisk), 

koleoptilen med kimstengelen kommer litt seinere og vokser 

oppover (negativt geotropisk). Koleoptilen er også positivt 

fototropisk: den bøyer seg~mot lyset._ 

, 
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XI.7 Lys som spirefaktor via fytokromsystemet. 

XI.7.1 Rødt lys {660 nm) kontra mørkerødt (730 nm). 

Noen frø trenger lys for å spire. Rare noen få min.s belys- 

ning er tilstrekkelig. Overraskende fra økologisk synspunkt. 
Problem: Hvordan oppfatter de lyssignalet? Grunnleggende 

und e r s e ke Ls e r- av "Deltsville-gruppen" i U.S .. A. 

Spiring av salatfrø etter av ve k s Le n d e belysning 
noen få minutter med rødt lys (R) oe mørkerødt (MR) 

Belysnine- Spireprosent 
(20° c) 

R 
• • • • • • • • • • • • • e • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • 

R + MR . . . . . . . . . . . . . . .• . . . . . . . . . . . . . . . 
R +MR+ R . . . . . . . . . . . . . . . . . •. . . .. . . . . . 
R +MR+ R + MR . . . . . . . . . . . . . . . . .. . . . . 
R +MR+ R +MR+ R . . . . . . . . . . . . . . . . . 
R +MR+ R MR+ R + MR . . .. . . . . . . . . . 
R +MR+ R +MR+ R +MR+ R . . . . . . . . . 
R +MR+ R +MR+ R +MR+ R +MR .... 

70 

6 

74 
6 

76 
...., 
( 

81 

7 

Den belysningen frøene har fått sist, bestemmer reaksjonen. 

Absorpsjonsmaksimum :for det virksomme pigmentet skiftet 

mellom 660 nm og 730 nm ettersom belysningen skiftet : 

Absorpsjonsspektre for fytokrom 
i frøplanter av havre 

1,5 

1, 0 _ 

0,5 

p 't ... ~m I \ 

/I \ 
\ 
\ 
'\ 

'\,. 

t I 
300 400 ·soo 600 

Ordinat: absorpsjon i 
relative enheter 

Abscisse: bølgelengde 

PR: Pigment- med absorpsjons 
maksimum ved 660 nm 

PMR: Pigment m. absorpsjons 
maksimum ved 7JO nm 

700 800 run 

660 nm l~gger nær absorpsjonsmaksimum for klorofyll, hvilket 

kompliserer undersøkelsen, men_d~t virksomme pigmentet i 

spiringsreaksjonene kunne ikke være klorofyll. 
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Pigmentet var også nJe{{et ustabilt. Man antok som arbeids- 

hypotese at det var samme fargestoff som opptr&d!te i to 

ulike modifikasjoner som kunne gå reversibelt over i hverandre: 

PR med absorpsjonsmaksimum ved 660 nm går ved belysning med 

rødt lys over i PMR som har absorpsjonsmaksimum ved 7JO nm 
og ved belysning (med mørkerødt lys) omdannes til PR: 

I~ rødt lys ~ 
R ~ , 

"'"mørkerødt lys 
mørke kjemisk reaksjon> spiring 

p ~ MR ~ . 
irreversibel spalting 

Absorpsjonss~ektrene for PR og PMR griper over i hverandre. 

Ved konstant belysning vil det innstille seg en likevekt, 

avhengig av intensitet og bølgelengde. PMR er den biokjemisk 

aktive formen. Selv O,OJ % av totalmengden kan ha effekt. 

XI.7.2 FYTOKHOM • 

• 

Pi~mentet har vist seg å være et kromoproteid som har fått 

navnet fytokrom (= plantefarge). PR har i oppløsning ~n svak 

blågrønn fargetone, mens PMR er renere lysegrønn. Den rever 

sible omdannelsen kan gjennomføres i: oppløsning ved belysning 

avvekslende med rødt lys (660 nm} og mørkerødt. (7JO nm}. 

Aksjons-spekteret for disse reaksjonene stemmer utmerket med 

absorpsjons-spektrene for de to modifikasjonene i levende 

materiale. Sammenlikn diagrammet nedenfor med det på s. 108. 

Ef:fekt 
mol/ Einstein 

1,5 

1,0 

0,5 

JOO 400 500 600 700 800 

Aksjonsspektrum for den· reversible fotokjemiske 

reaksjonen mellom PR og PMR i en fytokromopp~øsning 
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Sammenliknin~ av absorpsjonsspekteret for PR= r660 med 
spektrene for ... an d re k r omo p r-o t e Ld e r- viste stor likhet rn e d 

fotokjemisk aktive al~erargestoffer av gruppen biliproteiner, 

f.eks. blågrønnalgenes fargestof'f' _fykocyanin: 

0,8 

0,6 

()' Li 

0,2 

-----·-------- -----· --·--···-. 
I" 
I \ 
I 
I 
I 

I 

\ 
\ 
\ 
\. 
'- 

Absorpsjonsspek:tre for 
fytokrom (hel strek) OR 
fykocyanin (stiplet) 

Ordinat: lysabsorpsjon 
i relative enheter 

Abscisse: bølgelengde 

JOO li-00 500 600 700 nm 

Med ~ette utgangspunkt lyktes det å b~stemme strukturen for 

kromofor-gruppen, som består av fire pyrrolringer i serie : 

PROTEIN 

I I li II li I III 

0~ V ""-·/ 'V~V V ''O 
NH NH N 

Sannsynlig struktur for fytokrom 

( Sammenlikn med strukturene for. 
klorofyller og cytokromer. ) 

De fotokjemiske omdanningene fra_P660 til P730 og omvendt 

går for raskt til å være vanlige kjemiske reaksjoner. Sann- 

synligvis er det endringer i proteinstrukturen eller/og i 

bindingen mellom kromofor og protein. 
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P~0 _' som er den biokjemisk aktive formen, har i mørke tre 
/JO 

veger 

.. 
/'1 v el.ge mellom r. ) 8 ~-1,;,· v·-··1 "'t i S k c-1. ; . .r •. , J L; ~ et .Å. " ,\.... 

s p alt I n g , c ') r-e t ur- til P L.6c·· { La n sr s o m ] ._., ' l) . ) \ u , 

reaksjon, b) irreversibel 

en z v n1 Cl t { J k 
-rectJcs ,·c,1 . C f)l'f (tl(f- 

i > ..,.)'·. - -- 

~I., ~ , I ,. , 
, ~ ') ..•• ·f' I le.::'. L 1 t" re..v c:.} - =- • 

spalt1n9 

XI. 7. J Andre .fytokrom-reaksj o n o r , 

Fytokrornsystemet virker med i styringen av svært mange, utvik 

lingsprosesser hos blomsterplantene, blant annet i selve 

blomstrings-induksjonen. Hos langdagaplanter induseres 

"' 

) blomstringen ved lang dag (kort natt), og omvendt hos kort 

dagsplanter ved kurt dag (lang natt). Fytokromsystemet er 

ansvarl~g for disse lysreaksjonene. 

Det virker også med ved syntesen av antocyaniner, røde, blå 

og fiolette fargestoffer i cellesaften, f.eks. i epleskall. 

1,0 

0,5 

0,1 

6 12 18 24 J) J6 

Antocyanin i frøplanter av sennep 

Abscisse: antall timer fra start 
av be lysningen 

Ordinat: mengde antocyanin i 
relative enheter 

Hel strek: belyst med rødt lys 
fra en lyskilde som ga likev~kt 
mellom PR og PMR ved 2,5 % PMR 
Stiplet : kontroll i mørke 

Av mere· livsviktig betydning er oppbvgningen av plastider, 

som hos fr~planter foregår under medvirkning av fytokrom- 

s y st.e me t (,selve· plastidekroppen): Fargestoffene k.ornme r- til 

senere ved andre reaksjonssystemer~ 



Probesser hv or- lyset v Lr-k or- inn på plantenes morfologiske 

ut vik I i )\Cl' k ,, I os o•pnp-,-.p'I r f o t.o m or-F'o æe nc s er' ( :.::: Ly s b e t i nc;·pt 
•. I -- .'\.._L_..,_ '"'{,.)' .. C,-1..-1. -.,•l-~ l:·). _,. -.~...L ••....... J~,, 't:, __ ;:c:>'-;:_,: __ '-'.r·,t .. -· ~·_''·~" "··'·- J_ "-- ,.- b_.J_ l:, ~- 

• f' o rmd a n n e .l se. Fyt o k r-o rnsv s t. erne t de 1 L a r- i dø fLe st e , 

Planter som vokser i absolutt mørke, blir unormalt lange, 

tynne, bleike og a La p p e , uten blad e lLe r' med sterkt reduse:r·te 

blad et:i.olcring. Lys rorhindrer e t Lo Le r-Lnrr , og denne lys- 

e f'f e kt e n f'ormidles av f yt olcr-o ms y st e me t . (se fig.) 

XI. 7. l,4 Fy_!. okron!2Ys t e!.~'L.t~ re aks i onsm?, te. 

Man antar at P?JO' som er d.e_n biokjemisk aktive formen av 

f'y t o k r o rn , setter i gang diverse enz yma t Ls k e reaksjoner, men 

det har hittil ikke lykkes å identifisere noen .a v dem. Det 

er fremsatt to temmelic usikre arbeidshypoteser: 

a) Forsøk i polarisert lys tyder på at fytokrom-molekylene 

er lokalisert i det ytterste cytoplasmalaget, 

kanskje i plasmalemma, og meget lovmessig 

orientert. Lysreaksjonen kan da tenkes å 

virke på cytoplasma-permeab~l1teten, og 

dette kunne trekke andre reaksjoner etter. 

b) Fytokromsystemet medvirker ved forskjel- 

lige enzymsynteser. 

rer enzymsyntesene ved hjelp av budstikke- 

RNA. 

Det er genene som sty- 

Fytokromsystemet kunne 

muligens ha noe med represjon 

og dcrepresjon av gener å gjøre. 

Konklusjon: 

Fig.: 

Presis kunnskap 

meget.nær lik null. 

To like gamle og gene- 

1r1S> 
I ~) 
I 

tisk identiske frøplanter av 

sennep (Sinapis alba), den ene 

vokset i lys oe den andre i 

fullstendig mørke, under samme 

forhold ellers. 

•. * 
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XII. HAVREKOLEOPTILER OG AUXIN. 

XII.l Historikk. 

XII.1.1 CHARLES DARWIN. 

Ch. og F.Darwin 1880: The Power o:f Movement in Plants. - 

grunnleggende undersøkelser over plantenes :fototropiske 

_og geotropiske krumninger, med koleoptiler av kana~igras 

(Phalaris canariensis) og havre (Avena sativa) som viktigste 

:forsøksobjekter. Dermed startet den utviklingen som har :ført 

fram til de moderne plantevernmidlene. 

Hovedkonklusjon: "Vi må der:for slutte at når :frøplantene er 

utsatt :for ensidig belysning, så blir en eller annen im~uls 

over:ført :fra den øvre til den nedre delen og :fremkaller en 

krumning der. - Disse resultatene synes å innebære tilstede 

værelsen av et eller annet sto:f:f i den øvre delen, som blir 

påvirket av lys og som overfører lysvirkningen til den nedre 

delen. n 

Tropismer.er generelt bevegelser hvis retning er bestemt av 

en ytre påv~_rkning. Positiv :fototropisme er bøyninger mot 

lyset, og negativ :fra lyset. Positiv geotropisme er bøyninger 

nedover mot jorden og negativ bøyninger oppover, :fra jorden. 

XII.1.2 BOYSEN JENSEN. 

Dansk plante:fysiolog ved Universitetet i København :førte Darwins 

undersøkelser videre 

.f ~~ 
gelatin 

+ • - • 

glimmer ---..--- -.-..-- 

+ 
... 

,__ 
Tre :forsøkstyper :fra Boysen Jensens ar-be Lde r-v-: 

+ : krumning mot lyset,+: ingen reaksjon. 

Konklusjon: krumningsreaksjonen skyldes et sto:f:f som vandrer 

ned :fra spissen på baksiden ·av koleoptilen og :fremkaller en 

krumningsreaksjon. 



B 4 114 

Krumningen kommer i stand ved en vekstreaksjon: cellene på 

• 

skyggesiden av koleoptilen vokser raskere enn cellene på lys 

siden {ren strekningsvekst). Det ukjente stoffet kunne der:for 

defineres som et veksthormon. 

XII.l.J FRITZ WENT. 

Ung hollandsk student i 1926 (se~re utvandret til U.S.A. og 

mest kjent for sin ":fytotron"). Forsøkte A lokke veksthormonet 

ut av koleoptilen :for å studere stabiliteten overfor lys : 

a) b) c) d) 

gelatin 

~ 

(----1 
r---J.-;-:-' 

I 
I 
I 

I 

iKvantitativ metode: standardisering av alle forsøksbetingelser 

og nøyaktig måling av krumningen. Vendepunkt i veksthormon 

:forskningen. 

Neste skritt: kjemisk isolasjon og konstitusjonsbestemmels~ 

med sykehus-urin som råstoff(?) 

XII.2 Auxin og auxiner. 

XII.2.1 Naturlig forekommende auxiner~ 

Auxin = beta-indolyl-eddiksyre, syntese via tryptof'an. 

indol ' aux in 

,COOH 
-- C J-{ 2 .,-C H -· 'Nff 

2 

trypto:fan 

NB! Auxinet har vist seg å være _et generelt utbredt vekst 
hormon hos høyere planter (alle som er undersøkt). 

UTEN AUXIN INGEN VEKST ====================---- 
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Auxiner som gruppe er indolderivater og strukturbeslektede 

stoffer som kan øke lengdeveksten hos høyere planter. De av 

auxinene som er påvist i levende planter, kalles veksthormoner, 

andre syntetiske ~uxiner kalles vekstregulerende stoffer eller 

vekststoffer. 

Påvist i. plantevev, utenom auxinet selv: 

Stoff Sidekjede 

Indol-J-acetaldehyd 

Indol-B-acetonitril 

Indol-J-etanol 

Indol-J-pyrodruesyre 

- CH2.CH0 

- CH2.CN 

- CH2.ctt2m-U 
- CH2.C0.C00H 

Sannsynligvis blir disse stoffene omdannet til p-indolyl 

eddiksyre før de virker på veksten. Ellers tre ting å merke 

fr~ auxinkjemien: 

a) Auxinet blir lett ødelagt ved oksydasjon (auxin-oksydaser). 

b) Auxinet blir lett inaktivert ved kompleksdannelse. 

c) Auxinet kan også inaktiveres av diverse hemningsstoffer. 

En spesiell type kalles antiauxiner : inaktive struktur- 

an a Loge stoffer som "tar auxinets plass". 

Alle biologiske effekter varierer med auxinkonsentrasjonen 

etter en optimumskurve .. Både konsentrasjons-optimum og kurve 

fasongen avhenger av forsøksmateriale og forsøksbetingelser. 

Eksempel 

Auxin-effekt på lengdevekst av stengel og rot. 

200 

Prosent 
økning 

100 

0 

Prosent 
hemning 

-100 

Stengel 

1 ppm = 1 part 
per million 

= 1 mg· 
per liter 

Merk: logaritmisk 
konsentrasjonsskala 

100 ppm auxin 
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XII.2.2 Syntetiske auxin-analoger og herbicider. 

Over 500 stoffer med auxinliknende struktur er prøvd i vekst 

forsøk. Mange av dem har vist vekststimulerende effekter, 

i!all:fall ov·er:for enkelte arter. To eksempler 

Ct 
2-4-D 

=2,4-dikloro-fenoksy-eddiksyre 

2-4-D har hatt veldig betydning som plantevernmiddel. Ulempen 

~-na:ftyl-eddiksyre 

er risiko for :forgiftning av naturmiljøet. 

Vilkåret for effektivitet er en ringstruktur med en sidekjede 

i en ganske bestemt stereometrisk fasong, og kanskje med en 

restladning på et av atomene i ringstrukturen i en. avstand 

på 0,55 nm fra den negative ladningen på karboksylgruppen: 

auxin 

HN e+ 
t 
r· 
I 

t I 1---~-- J 
0,55 nm 

t 
1 · o-c 
~.Cl 'c-n-_ \LJ I/ T CL O : .. 

I I 
. I I 

I 
I f 
l _J 

0,55 nm 

2-4-D 

Man håp~t at slike strukturanalyser skull~ lede på sporet 

etter auxinets reaksjonspartner, men ingen hat greid å 

oppspore den hittil. 

A~xin-analogenes giftvirkning beror antakelig på at hele stb~:f 

skiftet kommer i ulage (j:fr. optimumsku~ven). ··Kanskje er dit 

cellekjernens styringsmekanisme som klikker. Syntesen av DNA 

og RNA kommer inn i galt sp9r, og dermed også syntesen av 

diverse enzymproteiner. 



B 4 117 

XII.J Polar og lateral transport. 

I koleoptilene ledes auxinet fra spissen nedover mot basis, 

ikke omvendt : polar transport 

.. a 
transport I 

\V.b a 

ingen 
t~ansport 

• 
""t. \ '-- •• ''te-'·.~,-..,. ~ '\ . ,. ' ... 
. ;.- .. ~: .~ ,-:-_,·.:--.~ =-..-j <E- ren agar ~ 

• 

a-b koleoptilesylinder, til venstre i naturlig stilling, 
til høyre snudd opp ned. Ellers alt likt. 

r·frøet: Syntese an~akelig sentralt i embryokroppen, transport 

oppover i inaktiv form, omdanning til aktivt auxin i koleoptile 

spissen, og derfra polar transport nedover igjen. 

I el~re planter: Syntese i bladene, transport derfra i iriaktiv 

form (bundet auxin), ut gjennom bladstilken, oppover til skudd 

knoppen, omdanning til aktivt auxin i toppmeristemet, og polar 

i transport fra skuddspissen og nedover. 

Transport fra celle til celle, ca. 1 cm pr time. 

Både ved fototropiske og geotropiske reaksjoner oppstår det. 

primært en konsentrasjonsfo~skjell mellom de to halvdelene 

av ~oleoptilen 

lys 
~ 

Forsøk med 
koleoptiler av mais 

ca. 1/J I ca. 2/3 

ca. 1/J 

ca. 2/J 

Det foregår tilsynelatende en lateral (sidelengs) transport 

av aux Ln som primær effekt av lys- eller tyngdepåvirkni-ng. · 

Samme effekt kunne også oppstå hvis lengde~ransporten ble 

bremset på forsiden (lyssiden) urider fotoiropiske reaksjoner 

og på oversiden under geotropiske reaksjoner. 

.,...,_ 
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XII.4 Røtter. 

Stengler og røtter reagerer motsatt, både overfor lys og 

tyngdekraft (meget hensiktsmessig). Dette henger sikkert 

sammen med forskjeller i optimumskonsentrasjon (se fig. s.115). 

Den naturlige auxinkonsentrasjonen i stengler er lavere enn 

optimum. Da vil veksten øke ved stigende konsentrasJon. 

Den naturlige auxinkonsentrasjonen i røtter er høyere enn 

vekstoptimum. Da må veksten avta ved stigende konsentrasjon. 

Alle røtter som har evne til geotropisk reaksjon, har også 

statolittstivelse: nokså store stivelseskorn som skifter p~ass 

i cellene når røttene endrer stillingen. De er tyngre enn 

cytoplasmaet og synker ned mot den celleveggen som ligger 

lavest. Når røttene legges horisontalt, blir det ytter- 

veggene i den nedre halvdelen av koleoptilen, men innerveggene 

i den øvre halvdelen. .De t t e kan bestemme reaksjonsmåten. 

I røttene setter auxinet også i gang en produksjon av etylen 

(cH2=CH2) som·virker veksthemmende. Dette kompliserer tolk- 

ningen av forsøkene. Ellers virker etylen sterkt stimulerende 

på fruktmodningen hos mange planter. 

Røttenes vekst er helt avhengig av tilførsel fra skuddet, 

både av byggemateriale (karbohydrater etc.) og av vekst 

stoffer. I tillegg til auxin trenger røttene ofte en til 

førsel av forskjellige vitaminer. Stor artsforskjell 

Vitaminbehov for vekst av røtter 

ART I Vitamin B1 Nikotin-i Vitamin B6 
= thiamin syre = pyridoksin 

• • . + - - Lin • 
Ert 1 + • + - Kløver j ~ 
Reddik 

+ • + Gulrot - • 
Tomat + (+}* + 
Solsikke + + + 
+nødvendigfor vekst,+ unødvendig, * sortsrorskjeller 
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Frøplanter av havre 

0 0,001 0,01 

XII.5 · Andre auxin-e:ffekter. 

0,1 

Ordinat: relativ 
lengdevekst 

Abscisse: auxin 
konsentrasjon 

' 
Logaritmisk kon 
sentrasjonsskala 

(J:fr. :fig. s. 115) 

1 mg/1 

Auxinet er ikke noe rent strekningsvekst-hormon, som man 

:først trodde. Det virker blant annet også sterkt stimulerende 

på rotdanningen hos stiklinger. Når de nederste cm av en lig- 

no s e s t Lk Ld ng dyppes l en auxln-oµpløsuing elle:r· smøres med en 

auxinpasta, begynner celledelinger i ferdig utvokste celler. 

Det dannes nye vekstpunkter (meristemer) som utvikles til 

rotanlegg oi røtter. 

Rotutviklingen kommer alltid fra den mor:fologiske basaldelen, 

selv_om stiklingen snus opp ned. Polariteten er innebygd i 

skuddet, slik at auxinet alltid vil transporteres i den ret 

ningen som opprinnelig førte nedover til rota. 

Dette er årsaken til den apikale dominans : Fra endeknoppen 

i toppskuddet, hvor auxinet dannes {settes fri)~ diffunderer 

det ned-0v:er. Sideknoppene blir da ''behandlet" med en auxin- 

konsentrasjon som ligger så meget over vekstoptimum at de 

ikke ~kyter. 

Den samme nedgående auxinstrømmen setter i gang tykkelses 

veksten i kambiet (sevjelaget) om våren. Auxinet kan a l.t så 

stimulere både delingsvekst og strekningsvekst. 
. . . 

Når samme auxinmengde kan hemme sideknopper og· stimulere ka~~ 

biet, kommer det av at de forskjellige cellevev og organer 

har forskjellig vekstoptimum (se fig. øverst). 
" 
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Auxinet virker i alminnelighet ikke på induksjonen av blomstring 

(unntak ananas)~ men det kan ha stor innflytelse på utviklingen 

av blomster og frukt. Eks.: Tynning· av frukttrær ved for sterk 

blomstring. Induksjon av partenokarpi = utvikling av frukt 

uten befruktning. 

XII.6 To hypoteser om virkningsmekanismen .. 

XII.6.1 Celleveggens plastisitet. 

Strekningsvekst foregår ved at celleveggene utvider seg. Virk- 

ningen av tilført auxin kommer ofte så raskt at det tyder på en 

direkte reaksjon i selve veggsubstansen. Cell~veggen har både 

eiastisitet (reversibel utvidelse) og plastisitet (irreversibel 

utvidelse). Auxinet øker celleveggenes plastisitet. Dette kan 

påvises ved forsøk med vektbelastning av horisontalt fastspente 

koleoptilesylindre 

a = utgahgsstilling, b = belastet, c = belastningen fjernet, 
O(= varig plastisk krumning 

Forklaring _av.denne effekten må.bygge på kjennskap til celle- 

veggens stru~tur og kjemiske komponenter. 

dannes det første anlegg til en ny vegg 

i kjernespindelens diametralplan ved at 

små kltlJ.mper av veggsubstans på midten av 

spindeltråd~ne flyte~ sammen og danner 

midtlamellen i den nye mellomveggen, sam 

tidig som kromosom-halvdelene samler seg 

til to ·:nye "datterkjerner". 

Ved celledelingen 

.• 
I nest~ fase trær Golgi-legemene ·1 funksjori (ses. 8-9). Rand 

son~n av de skålformede membranene ~vulmer opp og_avsnører små 

blærer som vandrer ut mot den nydannete skillemembranen og 

tømmer innholdet ut mellom den o~plasmalemma (fig.neste side)~ 
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m 

.. 
\ 

Utvikling av skille-' 
vegg etter deling. 

m= skillemembran som 
danner midtlamellen 

P, = plasmalemma 

G = Golgi-legemer, 
sterkt overdrevet 
størrelse 

kj. = nydannet celle• - 
kjerne 

\ 
L 

~~ t>c§Ø' G 

Det dannes etter hvert et tykkere og tykkere lag av Golgi 

substans mellom plasmalemma ng den nye midtlamellen. Denne 

Golgisubstansen består vesentlig av pektin (pektinsyre og 

pektinstof:fer). Dette er lange, sterkt hydro:file kjedemolekyler 

• 

med molekylvekt ca. 25.000 - 100.000. De er bygd opp av heksoser 

(mest galaktose) og karboksylderivater av heksoser (mest galakt 

uronsyre). 

Pektinlaget danner en matriks :for den nye skilleveggen som 

blir fastere etter hvert ved syntese a~ hemicelluloser og 

cellulose, ·~om blir hovedbestanddelen av den :ferdige veggen. 

Denne syntesen besørges av små proteinkorn med syntese-enzymer 

som løsner :fra plasmalemma og vandrer inn i pektin-matriksen. 

Samtidig løsner den eldre delen av veggen i sammenføyningene 

ved at bindinger mellom de :forskjellige struktursto:f:fene brytes, 

så veggen blir mere tøyelig og gir etter :for turgortrykket. 

Turgortrykket er den drivende kraft for celleutvidelsen. 

utvidel-sen må det naturligvis tas opp en vannmengde som svarer 

til volumøkningen. Auxinets effekt skulle da bestå i å med 

virke ~il å bryte bind~nger mellom d~ lange kjedemolekylene 

som betinger :fastheten i veggstrukturen. 

XII.6.2 Enzymsynteser. 

Under 

I· siste.fase av delingsprosessen blir ny vegistibstans·leiret~å, 

sånn at veggen gjenvinner sin normale tykkelse. Syntesevirk- 

somheten må altså bli kraftig stimulert av auxin.· 

.. 
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• 10 
Forsøk med korte stengel 
segmenter av frøplanter 
av erter (Pisum sativum, 
var. Alaska} 

4 

J 

2 

1 

RNA (relative 
enheter) 

auxin 

- --o- - -0- - - --0- - -(J 
kontroll 

8 

6 

4 

2 

med auxin 

Cellula.se 
: total-protein 

(Relative 
enheter) 

.0-----o----o 
- -0-"'".,. kontroll 

1 2 3 4 døgn 

I 2 J 

• 
Auxinet kunne virke ved å avdekke hvilende genkomplekser i 

cellekjernen (fraspalting av histon), slik at nye typer av 

budstikke-RNA ville bli syntetisert og gi nye instrukser om 

enzym-syntesen til' ribosomene. At dette skjer, synes sikkert, 

men akkurat hvordan er det ingen som kan forklare . 

.•. 
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XIII. VEGETATIV VEKST 

XIII.l De:finisjon. 

Vi vet alle hva vekst er. Definisjoner er egentlig unødven 

dige og ofte l~te dekkende (eks.: irreversibel volumøkning). 

Vekstprosessen er et resul~at av celledeling og cellestrekning. 

Under begge disse delprosessene skjer det en rask syntese 

av strukturstoffer. 

Celledeling og cellestrekni~g (= utvidelse} går ikke alltid 

parallelt og er ofte morfologisk atskilt (eks. toppmeristemer). 

Det er fysiologisk og biokjemisk forskjellige prosesser. Det· 

kan derfor være praktisk å skille mellom delingsvekst og 

strekningsvekst . 
• 

XIII.2 Delingsvekst og cytokininer. 

XIII.2.1 Problemstilling. 

Hva kommer det av at en celle går i deling? I visse situa 

sjoner kan fullt utvokste og tilsynelatende ferdig differen 

sierte celler plutselig begynne å dele seg, f.eks. som reak 

sjon på såring. 

Det indre av en potet består av lagringsvev~ Hvis poteten 

skjæres over og får ligge en tid, begynner lagringscellene 

nærmest snittflaten å dele seg. Det dannes et helt nytt lag 

av sårkork. Spørsmålet om hvordan denne delingsveksten kommer 

i stand, ·ble først tatt opp av G.Haberlandt ( 191J). Han antok 

at det måtte være spesieLle sårhormoner på ferde. 

XIII.2.2 Oppdagelsen av cytokininer . 

.•. 

Plantevev kan·dyrkes i steril kultur på liknende måte som 

m~kro-organismer. Til å begynne med fikk man bare cellene ~ 

til å holde seg i live, men uten deling~r. Næ~~est tilfel 

dig ble det oppdaget at en gjærsoppinfeksjon fremkalte celle 

delirig. Det samme gjorde gjærekstrakter, uten levende gjær- 
' 

celler. 
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Under videre prøver fant man at kokosmelk hadde en utpreget 

delingsstimulerende effekt. Kjemiske undersøkelser tydet på 

at det virksomme stoffet kunne være et nedbrytningsprodukt av 

nukleinsyrer. Et sterkt delingsstimulerende stoff ble isa- 

lert fra sildemelke. Etter at konstitusjonen var-bestemt fikk 

det navnet kinetin. Det er ikke påvist i plantemateriale, 

men et meget nær beslektet delingshormon ble snart etter 

isolert fra maisfrd~: ~eatin {etter Zea mays). 

ZEATIN 

Zeatinet er et adenin-derivat (jfr. formel s. 18). - Det er 

isolert ~)~redelineshormoner med zeatinliknende struktur 

fra annet plantemateriale. De kalles cytokininer (= noe 

som setter celler i bevegelse. Som cytokinintest brukes 

vevskul turer av forskjellig ma Le rLa Le , f'. eks. margvev fra 

tobakkplante-stengler, gulrotvev, vev fra sojaplanter etc. 

Hormonaktivitet er påvist ved konsentrasjoner helt ned til 
10-ll M. 

XIII.2.3 Cytokininer i organdifferensieringen. 

_Cytokininene kan ha innrlytelse på syært mange andre fysio 

logiska prosesser titeno~ celledelingene, bl~a. på celle 

strekning (særlig i blad), på stoffskiftebalansen, blomstring, 

aldring, osv. I samsp~ll med andre hormoner kan de virke 

... 

bestemmende på organdifferensieringen. 

Når små beter av et- eller annet plantevev dyr~es sterilt_på 

et passende næringssubstrat, dannes i første omgang en uregel 

messig. k Lurnp av udif:ferensierte c e Ll.e r , et k a L'Lu s , Den videre 

utvikling av et sånt kallus bestemmes av hormonbalansen. Ved 

overvekt av auxin dannes røtter, ved overvekt av cytokinin 

dannes knopper som kan utvikle seg til fullstendige planter. 



B 4 125 

XIII.2.4 . Cytokininenes virkemåte. 

Cytokininene kan forandre cellenes skjebne ganske radikalt. 

Det tyder på at de griper inn på et strategisk punkt i selve 

styringsmekanismen. Dette bekreftes av den virkningen som er 

funnet på diverse enzymsynteser. Det er ikke en omlegning av 

synteseapparatet til helt nye enzymtyper som foregår, men mere 
' - 

en endring av mengdeforholdet mellom de enzymene somi syntetiseres. 

Biokjemiske undersøkelser har vist at cytokininene ka~ gå inn 

som bestanddeler av visse pendler-RNA-molekyler, og da i umid 

delbart naboskap til det .basetriumviratet som besørger tilkop 

ling tiili budstikke-RNA under proteinsyntesen (se fig. s. 82). 

Det er bare ett cytokininmolekyl som går inn i·hvert molekyl 

av tRNA. Disse og andre forsøk tyder på at cytokininet regu 

lerer proteinsyntesen via tRNA-bindingene. 

XIII_. J Vekstmålinger1 vekstkurver og vekstformler~ 

Vekststudier ble drevet lenge før ·veksthormonene ble oppdaget. 

Det var da tidsforløpet av den synlige veksten man var opptatt 

1av, dvs. strekningsveksten, og miljøfaktorenes innflytelse på 

den. Veksten følger et mønster som kalles vekstens store 

periode.: Den begynner langsomt, øker på til maksimal hastig 

het etter hvert, og dabber så av igjen inntil den stopper helt 

J 

2 

1 

Veksten av toppskudd 
hos gran på Hirkj~len 
i Gudbrandsdalen 
(etter E.Mork} 

-Ordinat.:% tilyekst 
. pr. døgn 

Abscisse: alder i 
døgn 

10 20 30 4o 50 60 

Veksten registrert på dager med middeltemperatur 18° C 
for.de 6 varmeste timene på dagen. · 

.,..,, 
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A 
• JO 1 210 

20 1 / 
totallengde I 150 

I 
10 

l / • ~.L.1.Vt':1\.:::il, 
90 

I 

5 10 15 20 6 12 18 

A Typiske vekstkurver f'or stengel. Abscisse, veksttid 
i døgn. Ordinat, mm·lengde og tilvekst pr. døgn. 

B: Bladvekst hos agurk. Abscisse, veksttid i døgn. 
Ordinat, bladareal i cm2• 

Veksten kan karakteriseres både ved tilvekstkurver og ved kurver 

som viser hvordan totalstørrelsen øker (lengde, vekt, flate 

innhold, diameter, etc.). Hvis de ytre f'orholdene er noenlunne 

konstante, f'år totalvekst-kurvene en karakteristisk :form ("S-kurve 

Slike kurv~~ kRn of'te beskrives meget bra ved en eksponensial- 

funksjon. Det er lagt mye arbeid i utvikling av vekstf'ormler 

som alle bygger på dette. Et eksempel 

dg/dt = K.g.(G - g) 

g er den størrelsen som måles og G den maksimumsverdi-den får 

når veksten er avsluttet, K er en konstant og t tiden. En antar 

. altså .at v e k s t h as t-Lgh ø tsn -dg/dt er proporsjonal' med størrelse~. 

av g t LL -e nhv e r- tid, og også med det som ennå mangler på maksi- 

malstørrelsen. Ved integrasjon f'år man vekstformelen 

G 
g = 

1 + a -kt .e 

Her· er. e grunntallet i· det. naturlige logaritmesystemet" og ~ 

a og k er konstanter. Slike formler ·kan stemme godt, både f'or 

lengde- og f'latevekst, og f'.eks. :for veksten av antall indi- 

vider i en poplulasjon (eks~ s. 127). , 
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·~ 
Befolkningstilvekst i U.S.A . {mill.} 

• 127 22J 000 N = 
l - 0,03134.(t - 1913,25) + e 

(1913,25 = l.april 1914, t= tid i år) 

0 
Telling Beregnet 

0 

Telling Ar Ar Beregnet 

1790 3,9 3,9 1870 38,7 39,4 

1800 . 5, 3· 5,3 1880 50,3 50,2 

1810 7,2 7,2 1890 63,1 62,8 

. 1820 9,6 9,8 1900 76,1 76,9 

18JO 12,9 13,1 1910 92,J 92,0 

1840 17,1 17,5 1920 106,5 109,4 

1850 2J,2 23,2 1930 12J,2 123, 9 . 
1860. Jl,5 30,4 

I mange tilt'elle kan det registreres vekstforløp som ik~e 

, rimer med noen formel. Eks.: veksten av blomsterstengler 

av hestehov og løvetann, som stopper mens.blomsten er fullt 

utsprunget : 

7 

6 

5 

4 

J 

2 

1 

Vekstkurve for blomsterstengel 
av løvetann 

Ordinat: mm tilvekst pr, døgn 

16 19 21 

a p r i 1 

.. 

24 27 JO J· 6 
m a i 

9 12 

Alle vekstforløp stAr under hormonkontroll, men samspillet 

mellom auxiner, g Lbb e r-e Ll.Lne r , cytokininer og ab sc Ls e Lner 

er ikke lett å få kartlagt nøyaktig. 
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·- ·xrII.4 Morfologisk og anatomisk differensiering. 

XIII.4.1 Cellevev. 

Et cellevev kan defineres som en sammenhengende gruppe celler 

med ensartet form og funksjon. 

Homogene cellevev.består av samme slags cell~r, mens heterogene 

cellevev består /v flere ulike celletyper. 

Alle cellevev stammer fra delingsvev= meristemer. En skiller 

mellom primære og sekundære meristemer. Primære meristemer er 

i aktivitet allerede under frøspiringen. Sekundære meristemer 

(= kambier) oppstår på seinere tidspunkt ved at utvokste, ~vi~ 

lende celler starter ny delingsvekst •. Alle cellevev som stam 

mer fra primære meristemer, kalles primære cellevev, mens de 

som stammer f'ra k~ier kalles sekundære cellev~v. 

En regner med fem hovedtyper av ce1le~ev hos blomsterplantene 

1) Meristemer (~ delingsvev) 

2) Parenkymer (= grunnvev) 

_5) Ledning-svev· 

3) Hudvev 

4) Styrkevev 

Meristemene består av små, tynnveggete celler som er tett 

fylt med protoplasma og nesten uten vakuoler. 

Par.enkymene består av enkelt bygde celler_. De er levende, o:fte 

rundaktige, eskeformet~ eller sylindriske, ikke særlig lange, 

nokså tynnveggete, og med stor, sentral vakuole. 

Hudvevet e~ nokså ulikt utforme~ hos yngre og eldre plantedele~. 

Det ytterste~cellelaget i unge plantedeler kalles epidermis. 

Det består av eske:formete celler med tykk yttervegg. De 

slutter tett sammen og er på -ut_siden dekket av en kutikula, 

et tynt lag av et voksaktig st.off som kalles kutin. 
. . ~ ,-. 

også være tykker~ vo~slag og/eller behåring u~enpå. 

Det kan 

Undertiden 

kan· det nest y t t e r-s t e c·ellelaget, hypoderttlis, også være utformet 

som hudvev. Sekundære hudvev består som I_""egel .mest. av _kor.k . .-. 

Styrkevevet består av særlig tykkvegg~te celler som hjelper 

til A stive opp plantene. Det e~ i stengler gjerne plassert 

peii:fert (bøyningsfast~et), m~n i r~tter aksi~lt {strekkstyrke)~ 
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"'- 
.Ledningsvevet er et utpreget hetet'oient vev. Egentlig er det 

to typer av ledningsvev med forskjellig struktur og funksjon: 

5 a) Vedvev = xylem, og 

5 b) Silvev = phlo~m {utt. flo-~m} 

~trukturen av ledningsvevene blir behandlet i forbind~lse med 
I 
·transportfunksjonen (kap. XIV og XVII). 

XIII. lt. 2 Prokambiet. 
"----- 

Utviklingen av stengelens indre struktur kan lettest studeres 

hos planter i vekst, hvor bygningen endrer seg fra toppmeristemet 

nedover mot basis, etter som differensieringen skrider fram. 

De første bladanleggene kan sees som vortefo~mete utbuktninger 

på siden iv den kjegleformete stengeltoppen. Litt nedenfor 

disse bladanleggene kan prokambiet skjelnes som en litt mørkere 

stripe på hver side av aksen {se fig. a). 

a) 

meristem 

m 

b) 

pk 

Prok~mbiet (pk) er det første an1eg~et til ledningsvev. På 

tverrsnitt· kan _det danne en nok~å sammenhengende sylinder·{b) 

eller en ring av parallelle sprosser (c}. Innenfor prokambiet 

ligger margen (m) og utenfor primærbarken (pb), som begge består 

av parenkym~ 
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XII.4.J Primært ledningsvev. 

·- 
De ytterste cellelagene i prokambiet utvikler seg til silvev, 

• og de innerste, nærmest ma~gen, blir til vedvev. Di:f:ferensi- 

eringen brer seg etter hvert innover fra silvevet (s) og ut 

over fra vedvevet (v), slik at prokambiumsylinderen blir 

stadig tynnere. I urtaktige stengler kan denne proka~bium-, 

resten (pk) til slutt bli helt "oppbrukt", sånn at silvev 

og vedvev får direkte kontakt .. 

pb m 

V pk 

s ;::: silvev 

V ;::: vedvev 

pk= prokambiumrest 

m ;::: marg 

pb = primærbark 

Skjematisk lengde 
snitt gjennom ung 
stengel, hvor led 
ningsvevet holder 
på å differensiere 
seg ut fra prokambiet 

s 

XIII.4.4 Sekundært ledningsvev. Tx:kkelsesvekst. 

Hos trær, buskei og flerårige urter blir det liggende igjen 

e~ tynn mansjett av prokambium mellom silvev og vedvev når 

den primære veksten er avsluttet. Det er denne prokambium- 

resten som gjenopptar delingsveksten etter en Mleperiode 

.og. dermed blir til .e t . kambium. D.ette kambiet avsetter dat.ter-· 

celler ~åde utove~ og innover. De som avsettes utover ·bl- 

til sekundært silvev, og de som avsettes innover til sekundært 

vedvev. Alt\silvevet blir altså liggende utenfor kambiet,- og 

alt vedvevet innenfor. 

Hos flerårige urter er prokambiet oft~st- oppd~lt i paralielle 

sprosser, og ·aet blir da også ledningsvevet. De kalles 

ledningsstrenger.(= karstrenger). Hver ledningsstreng bestå~ 

av en sildelytterstog en veddel innerst, med kambiet imellom. 

I sildelen ligger det primære vevet ytterst og i veddelen innerst. 

I mellomrommene mellom ledningsstrengene,danner kambiet parenkym. 
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., 

I litt eldre og tykkere gr.einer og stammer danner dette 

mellomstrengs-parenkymet smale vertikale skiver som skjærer 

seg fra kambiet utover gjennom silvevet til barken, og innover 

gjennom vedveyet til margen. På tverrsnitt ser det ut som 

smale striper som stråler ut fra margen: Margstråler. 

Like under epidermis danner det seg et annet sekundært 

delingsvev: Korkkambiet. Det gir opprinnelsen til et 

sekundært hudvev som erstatter epidermis, og som vesentlig 

består av korkceller. Til forskgell fra dette kalles det 

indre kambiet gjerne for vedkambiet. 
__../ 

Kambieaktiviteten fører til en utvidelse i tverrmål, en 

sekundær tykkelsesvekst. Det op~står derved et utadrettet 

trykk i radiær retning. Barken blir for trang. Den kan ut- 

vide seg noe i tangential retning ved cellestrekning og en 

kelte delinger, men ofte dannes det lengdesprekker i de yt 

terste lagene. 

·xIII.4.5 Auxin som differensierings-dirigent. 

Differensieringen av ledningsvevet ~kjer under innflytelse 

av auxin. 

av syrin. 

Dette er vist bl.a. ved forsøk .med vevskultur 

Når en syrinknopp ble podet inn på en klump- av 

udifferensiert kallusvev, utviklet det seg elementer av 

ledningsvev under knoppen. Det samme skjedde når knoppen 

ble erstattet med·.en tilsetning av sukker og auxin. Sukkeret 

tje~e~ som respirasjonssubstrat og byggemateriale, mens 

auxinet setter differensieringen i gang. 

I naturen er det den nedgående auxinstrømmen fra voksende 

knopper. som setter i gang delingsvekst i kambiet, og ·de ny 

dannete dattercellene di~ferensieres til ledningsvev. 

XIII.5 Miljøfaktorenes innflytelse på veksten. 

XIlI.5.1 Temperaturen - dagtemperatu~ og nattemperatur. 

På grunn av det store energiforbruket under veksten ved 

d Lve r s e. endergoniske synteser må det bli e~ nær sammenheng 

~ellom respirasjon og vekst. B~gge disse prosessene er 

sterkt·temperaturavhensige. 
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.. _ 

·nahl og Mork :fant i et materiale av temperatur- og vekst 

målinger i granskog på Hirkjølen direkte proporsjonalitet 

mellom prosent tilvekst og en temperaturparameter som de 

kalte respirasjonsekvivalenten. Dette er en veiet tempera- 

tursum hvor temperaturene tillegges vekt:faktorer etter den 

innflytelse de har på respirasjonshastigheten. 
I 

En kan ikke vente å finne så god korrelasjon i alle tilfelle, 

fordi veksten om:fatter'mange prosesser som ikke inngår i 

respirasjons systemet. Spesielt er veksten mere :følsom for 

høye temperaturer. Både optimum og maksimum for vekst ligger 

i alminnelighet lavere enn :for respirasjonen, og vekstkurvene 

:faller brattere av mot -nøye temperaturer (:fig.). 

1,3 

1,0 

0,5 

30° 

Temperatureffekten varierer ofte ganske mye med plantenes 

alder og utviklingsstadium. Ertestengler (sort Vinco) so\ 

eksempel 

Alder fra spiring: 
(døgn) 

Temperaturoptimum: 

9 lJ 18 

20° 

Vekstkurve for røtter 

Ordinat: mm tilvekst 
pr. døgn 

27 

17° 

40 

Ved studier av sammenhengen mellom temperatur og vekst bør 

som regel dagtemperatur og natt~mperatur behandles som selv 

stendige vek~tfakto~er. Plantenes stoffskifte er svært ulikt 

dag og natt, og likedan vannbalansen. Stammediameteren på 

trær viser f.e~~. døgnsvingninger som henger sammen med vari 

asjone~ i vanninnholdet (clendrogra:f). I alminnelighet går 

:fysiologiske og biokjemiske prosesser 'raskest ved høy tempe 

ratur, men kompliserie samspilleffekter kan snu opp ned på 

denne relasjbnen i enkelte tilfelle. 
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..• -Transporten av sukker rra bladene (fritosynteseprodukt) 

nedover gjennom stengelen til røttene går i alminnelighet 

raskest ved lav temperatur. Eks.: 

i - 
J 

Tomat: sukkertransport i stengelen 

Ordinat transporthastighet 
i relative verdier 

50 10° 15° 20° 25° C 

••• 
Siden sukkertransporten gir materiale til røttenes respira~jon 

• og vekst, kan relativt lav temperatur ofte være til fordel ror 
' . 

dem. D~tte kommer fram ved beregning av topp/rot-forholdet· 

(tørrvekten av skuddet : tørrvekten av rotsystemet). 

10 

8 

6 

4 

2 

'!'opp/rot 
forhold 

Dagtemperatur ført 
på kurvene 

potet (20° c) 

(20° c) 
-- _ -- :;.- =-1- . --; 

' ' ' ert ( 17 ° C) 

50 10° 15° 20° 25° J0° C nattemperatur 

_ .. 

' 
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XIII • .5.2 Oksygen. 

På grunn av den nære sammenhengen mellom respirasjon og vekst 

er veksten sterkt avhengig .av oksygentilførsel. Hos· land 

planter er rotsystemet mest utsatt for oksygenmangel (vannsyk 

jord). Det kan da bli omsjalting fra aerob respirasjon til 

alkoholgjæring. Særlig acetaldehydet virker giftig. Vann- 

og sumpp~anter har et romslig dim~nsjone~t system av luft 

kanaler som fører f'ra stengelen ned gjennom røttene, så de 

.får 'tilstrekkelig luft. 

50,0 

.:37, 5· 

12,5 

Tilveksten av bomulls 
røtter ved ulike tempe 
raturer og oksygen 
innhold i rotmiljøet 

Ordinat: samlet tilvekst 
i mm pr. døgn 

15° . 20° 25° 35° C 

XIII.5.3 

Siden turgortrykket er den drivende kraft f6r all streknings 

vekst, må veksten hemmes meget raskt hvis turgortrykket synker 

under det normale,på grunn av ugunstig vannbalanse. I godvær 

kan det ofte bli redusert vanninnhold i blad og stengler midt 

på formiddagen. Døgnkurveµe for vekst kan Øa bli totoppet. 

t 
... 
\ 

h t- ,r •... 
I" '\ 

/ \ 

' \ I \ 
I \ 

h ,,,.~ 
/ 
/ 
I 

/ "') 

I 

Bladvekst hos Ricinus, 
målt på to dager med 
godvær 

Tynn strek (t) = 
temperatur 

Stiplet : relativ luft 
fuktighet .( h) 

Fet strek: tilvekst .- 
. Absciss_e: klokkeslett 

0- 8 16 24 8 · 16 24 8 

--. 
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XIII.5.4 Lys. 

Det er lyset som driver fotosyntesen, og dermed stoffproduksjon 

og vekst. Det er likevel ingen direkte positiv korrelasjon 

mellom lysintensitet og veksthastighet. Det har flere årsaker. 

Plantene har som regel nok assimilater på lager til å kunne 

holde respirasjon og vekst ved like en tid. Mange vokser til 

og med raskest om natten når de bare får godt lys om dagen 

(dagvoksere/nattvoksere).· 

Lyset er korrelert med temperatur og vannbalanse og kan derfor 

indirekte virke negativt på veksthastigheten. Lyset har også 

sterk innflytelse på utviklingsretningen, blant annet på veks 

lingen mellom perioder med rent vegetativ vekst, perioder med 

blomstring og fruktsetting, og rene hvileperioder. 

Det er også mange andre faktorer.som virker på veksten: 

Næringstilgangen fra jorda, bakteriefloraen i rot8onen, even 

tuell konkurranse om livsrom, angrep av plantesykdommer, kul 

turinngrep, sprøytemidler, luftforurensninger, osv. osv. 

XIII.5.5 Vekstrytmer. 

Alle klimafaktorene virker sammen til å påtvinge plantene en 

b e st em t døgnrytme og årsrytme i veksten. Dette har de i tidens 

løp tilpasset seg til, sånn at rytmene til dels ogs~ gjør seg 

gjeldende ved dyrking under konstante klimaforhold. Det gjel 

der f_lere typer· av dø·gnrytmer, ·som· også· kalles· c·irkadiske 

rytmer (av cirka di~s = omtrent et døgn). 

Årsrytmen~ er særlig påfallende i vårt klima, hvor vinteren 

stopper all vekst. Dette viser seg~blant annet ved årring 

dannelsen hos lignoser C= busker og trær), som kommer mye 

tydeligere fram i veden enn i sil vevet. Årri·n·g-grensene 

oppstår fordi vårveden består av videre og mer tynnveggete 

celler .enn sommerveden. 
. •... 

• Dendrokronologien utnytter årringmålinger _til aldersbestemmelse 

av .trevirke og til studier av tidligere tiders klima-endringer. 

korrelasjonen mellom årringbr~dde og vekstklima e~ ikke'så 

enkel, så tolkningen av årringsmålinger er ofte usikker. 
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I kongleår blir årringene smalere enn ellers hos bartrær, 

fordi det blir mindre byggemateriale til overs til vegetativ 

vekst. Det samme gjelder for_ bæreår hos frukttrær (Ljones). 

En periode med særlig ugunstig klima midt i vekstsesongen, 

f.eks. en tørkeperiode, kan stoppe veksten helt. Det kan da 

oppstå en falsk årring, hvis veksten blir gjenopptatt siden. 

Frostringer kan dannes ved sein vårfrost, etter at kambie 

aktiviteten er kommet i iang. Det kan dannes is i sevjelaget, 

slik at barken sprenges ut på grunn av utvidelsen. Når isen 

smelter, er trykkforholdene i stammen m.v. forandret. 

går da over ti1 å produsere parenkym en tid. 

Kambiet 

XIV. PLANTENES VANNHUSHOLDNING --------------------~-------~ ---- 
XIV.I Oversikt. 

PLantene lever av luft og vann (med oppløste næringssalter). 

De må være bygget slik at dette næringsbehovet kan dekkes på 

vokses~edet. Derav følger to motstridende konstruksjonskrav. 

Plantene må ha størst mulig overflate for å sikre co
2
-for 

syningen (O,OJ % i atmosfæren). Plantene må ha minst mulig 

overflate for å begrense transpirasjonstapet. 

på dette dilemma er bladet. 

Naturens svar 

Blad varierer sterkt i størrelse, form og overflateutvikling 

(?~~rflate:volum eller.overrlate:friskvekt), men de har to 

ting felles. a) De har eri me~et stor indre overflate (inter 

cellularkanaler med fra 6-8 opp til 20-JO ganger så stor vegg- 

flate som den ytre overflaten). b) Luftvekslingen mellom den 

ytre atmosfære og intercellularsystemet kan kontrolleres ved 

et system av regulerbare ventiler: spalteåpninger(= stomata). 

En viss transpirasjon er ikke til å unngå. Dette vanntapet 

må e r-s tat t e s , Rotsystemets morfologi og anatomi ·er bestemt 

av def'orsyningskrav som skudd-bygningen medfører. 

Avstanden, mello"m blad og røtter ·skaper. vanskelige transport 

og distribusjonsproblemer. Transpirasjon f'z-a bladarealet, 

vannopptak gjennom rotsyste~et og van~transport fra røtter 

til skudd bestemmer balanseforholdet. 

-- 
.•. 
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XIV.2 ,. Bladbygning-en. 

XIV.2.1 Anatomi. 

IIos tofrøbladete planter har bladene o~test en dorsiventral 

struktur, med tydelig forskjell på ov~rside (bukside) og 

underside (ryggside). Hos enfrøbladete er bladene ofte 

vertikalstilt og isolaterale. 

sp 

,veddel i ledn.streng 

epidermis 

palisadevev 

· svampvev 

epidermis 

i ledn.streng 
sp 

Tverrsnitt av tofrøbladet bladtype (skjematisk) 

Epidermis er som regel kraftig og mer tykkvegget på oversiden 

enn på und~~siden. Assimilasjonsparenkymet består av! sylin 

driske celler med tallrike kloroplaster mot oversiden (palisade 

vev), og ur~gelmessige celler med færre kloroplaster og store 

intercellularkanaler mot undersiden (svampvev). Spalteåpningene 

(her tegnet bare i epidermis på undersiden) fører inn tii 

romslige åpninger i svampvevet ( ttåndehuler''.). Under epidermis 

på oversiden strenger av styrkevev. Hist og her tverrsnitt 

av ledriingsstrenge~ (ri~~v~r) omirent midt i bladkjøttet, med 

veddel ·mot oversiden og sildel mot undersiden. 
--------- 

n 
0 

.::, 0 
1 t) 
() v 
t\ 

- Spal teåpnine' :fra t o f'r-øb Lad et plante 
a) sett :fra overflaten, b) i tverr 
snitt. l = lukkeceller, ·n = nabo 
celler. 
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Spalteåpningene (stomata) er montert i epidermis, :fortrinns 

vis på undersiden. De består av to bønneformete lukkeceller 

( 1) med tilgrensende nabocøll_<:...!: ( n). Lukkecellene har karak 

teristiske fortykningsliSter inn mot spalten, mens "bakveggen" 

er tynn. De er konstruert slik at spalteåpningen åpner seg 

ved høyt turgortrykk og lukker seg ved lavt. Denne bevegelsen 

kan gå ganske raskt. 

Hos gras OG andre enfrøbladete har lukkecellene en a~nen kon 

struksjon (manualform, se fig.), men de :fungerer på liknende 

måte ved endringer av turgortryk~et. 

! l) 

a 

b--- 

2) 

----b 

Spalteåpning hos gras, skjematisk. 
1) sett ovenfra, 2) i tverrsnitt, a-a gjennom lukke 
cellens "endeblærer", b-b gjennom "midtstengene" 

På grunn av tykk yttervegg, kutikula og eventuelt vokslag 

og/ elle~ behå r-Lrrg er. epidermis._ li ~e p e r'meabe L for vann. 

Kutikula er et tynt lag av et voksliknende sto:f:f, kutin, 

som danner et overtrekk over hele bladoverflaten. Ved 

lukning av spalteåpningene blir transpiras.jonen sterkt 

redusert. Den kutikulære transpirasjonen utgjør fra 5 i 
opp til 50 % av totaltranspirasjonen med åpne spalter, 

så den stomatære transpirasjonen dominerer kvantitativt 

h6s de fleste arter, unntatt ekstreme skyggepl~nter~ 

NB! Lukkecellene inneholder alltid kloroplaster, i mot 

setning til epidermiscellene ell~rs. 

. •.... 
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XIV.2.2 Spalteåpningenes bevegelser. 

;. 
Lukkecellenes bevegelser er typiske turgorbevegelser. ne 
kommer i stand ved forskyvninger av absorpsjonstrykk-likevekten 

mellom lukkeceller og naboceller. Spaltevidden øker gradvis 

,med stigende turgortrykk i lukkecellene : 

Målinger av tur~ortrykk og spaltevidde hos Convallaria 

Turgor (atm. ) Spaltevidde ( p) ·· Turgor Spaltevidde 

0 - 1 
1 - 2 
2 - J 
J - l1. 

0, l4 
1.0 
1,6 
2,1 

4 - 5 
5 - 8 
8 -10 

10-16.8 

2,6 
2,6 
J,8 
7,0 

Det er fremsatt mange hypoteser som søker å forklare hvordan 

turgorendringene kommer i stand. Her nevnes tre : 

a) Lukkecellene innehold~r kloroplaster, altsA kan de proJu- 

sere karbohydrater i lys. Hvis dett~ delvis er sukkep, må 

det osmotiske potensialet øke, og dermed også turgortrykket. 

Smukt; men akk: reaksjonen g~r for langsomt til å kunne 

~orklare de raskeste åpnings- og lukningsreaksjonene. 

b) Om natten blir co2-konsentrasjonen høy pA grunn av respi 

rasjonen, og pH derfor lav. Ved daggry starter fotosyntesen, og 

pH stiger fordi co
2 

blir brukt opp. Likevekten mellom sukker 

og stivelse kan forskyves ved pH-endringer 

12lL2 
stivelse~ ~ sukker 

pH 5 

liypotesen har mange tilhengere. Reaksjonen kan gå fortere, 

men ingen enzymatisk reaksjon (som dette er) går fort nok .. .. . ··... . . . . . . --. 
c) Analyser viser at K+-konsentrasjonen i lukkecellene øker 

når spaltene åpner seg og avtar når de lukker seg. Det dreier 

seg om et aktivt.K+-opptak (avhengig av energitilførs-el). 

Dette kan være en lynsnar reaksjon (jfr. impulsledning i 

nervene hos dyr og mennesker) . 

Det er vel mest sannsynlig at alle disse reaksjonene og kanskje 
' . ~ 

.flere til iam~irker ved regul~ring_av spaitebevegelsene i 

naturen. Lukkecellene viser da en karakteristisk døgnry~me: 

åpning om morg~nen og lukning ofu kvelden (som småbarns øyne). 



Rumex døgnrytme i spaltehevegel~er . .. 

jo- 

p 15 

10 

5 

atm. 
0 

20 

18 

16 

Spaltevidde 

Turg·or 

naboceller 
11+ -~ ..... - - - - - -- ..... -~ - - - - 

20 
• 24 4 

-- 

8 12 20 kl. 

Denne døgnrytmen kan bli sterkt modifisert av fuktighets- 

forholdene. Spaltene lukker seg i tørke, allerede ved et 

nokså beskjedent vanntap. I lukkecellene bevirker tørken 

omdanning av sukker til stivelse. Omvenit blir s t Lv e ls e hydro 

lysert til sukker i nabocellene. Dermed forskyves likevekten 

raskt. 

Spalteåpningenes døgnrytme hos gran under ulike 
værforhold om sommeren 

100 

80 

60 

40 

20 

6 

Ordinat : spaltevidde 
i prosent av maksimum 

J 

14 18 
I 

22 2 6 kl. 

.,. 

På godv~rsdager med tø~r luft kan det bl~ en "middagslukning" 

som bremser både transpirasjon, fotosyntese og vekst midt på 

dagen~ (Jfr. vekstkurven nederst på s. 1J4.) 

Antall spalteåpninger varierer sterkt fra art til art, hos 

den enkelte art etter vekstvilkår~ne, og hos iridividet ·ette~~ 

bladenes posisjon på skuddet. 
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XIV.J Transpirasjon. 

XIV.J.l Evaporasjon, relativ fuktighet og damptrykkdefisit. 

Evaporasjonen er den mengde vann som ford11nster fra en fri 

~annflate eller et fuktig fysisk objekt pr. tidsenhet og 

overrlate-enhet. Evaporasjonen fra en~fri vannflate kan 

brukes som sammenlikningsgrunnlag ved vurdering av transpira 

sjonen. 

Forskjeller i relativ -fuktighet kan ikke s amme n Lt.k.n e s hvis 

det er temµeratur:forskjeller med i bildet. Da må alle sammen 

likninger bygge på beregning av damEtrykkdef'isit1som er en 

resultant av temperatur og luftfuktighet. 

Eksempel: Vi sammenlikner to situa~joner med samme relative 

fuktighet, 70 %, og samme temperatur i vann og lu~t: a) 10°c 

O{S b) 20° c. ?\v tabellen i av s n , X.7 kan de tilsvarende ver- 

d Le.n e av d amp t r-yk kd ef'rls L t beregnes til 2, 76 mm Jig- i s Lt u a e jo n 

5,26 mm Hg i situasjon b). 

Luftens damptrykkdef't_si t e.r den viktigste miljø:faktor for 

Vl!_!'_:ie7=j.ng av plantenes transpirasjon. 

I natu~lig vegetasjon foregår det samtidig en evaporasjon 

fra jordoverflaten mellom plantene, og en transpirasjon fra 

plantene selv. Summen kalles evapotranspirasjo~. 

XIV.J.2 Strukturfaktorenes innflytelse. 

I vekstsesongen spiller transpirasjonen fra stengler, kvister, 

~rein~r og_stammer liten rolle kvantitativ~ i forhold til 

bladtranspirasjonen. Den avhenger av det totale bladarealet 

og av gjennomsnittstranspirasjonen pr. cm2 blasflate. 

Bladarealet (n,'9fdrer seg naturligvis sterkt med årstiden. hos 

flerårige urter og løvfellende trær og busker. Eks.: 

ha/ha 
J 
2 

1 

Bladareal hos· sennep; 
~ndring med årstiden 

1/6 1/7 1/8 
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Bladarealet midt i vekstsesongen er ofte 2~6 ganger så stort 

som den bevokste flaten. Ved siden av bladarealet har også 

bladenes form og struktur stor innflytelse på transpirasjonen. 

Oppdelte blad har under ellers like forhold større transpira 

sjon enn hele blad med samme areal. Bladenes orientering og 

form kan ofte endres ved turgorbevegelser (dag- og nattstilling, 

sammenrulling, etc.). 

Bladbygningen er i alminnelighet sterkt preget av fuktighets 

forholdene på voksestedet. Xerofytter vokser på tørre steder 

og har gjerne små, tykke blad med tykk epidermisvee,-g og kuti 

kula, ofte nedsenkete spalteåpninger, vokslag og/eller behåring. 

Den kutikulære transpirasjon blir meget svak, men den stomatære 

kan ofte være større enn hos andre planter, beregnet pr. flate 

enhet. !:!YE.!:of'yttene .v o k.s e r- på våte steder og har gjerne, store, 

tynne blad med tynnveggete epidermisceller, siakt utviklet 

kutikula og ofte opphøyde spalteåpni~ger. Mesofyttene vokser 

J?.å._. middels fuktige steder _og Lnnt ar- .e11. mel~omstilJing i,blad-- c·, • .- 

-bygning. Xcrofyttenes lµkkeceller reagerer meget raskt, hygro- 

fyttenes langsomt og lite effektivi, med mesofyttene imellom. 

Transpirasjonen.pr. cm2 bladoverflate er sterkt avhengig av 

spalteåpningstilstanden. Dette henger sammen med randvirk 

ningeg som fører til at transpirasjonen er ·tilnærmet propor 

sjonal med porediameteren. Selv om porearealet sjelden kommer 

opp i mere enn 1-2 i av bladarealet, kan transpirasjonen fra 

en bladflate med åpne spalter komme opp i halvparten av 

evaporasjonen fra en fri vannflate under samme forhold. 

Rand virkning 

{modellforsøk) 

Porediam. Relativt Relativ Relativ 
mm porearea~ evaporasjon pore-omkrets 

?,64 1,00 1,00· · 1, 00' 
1,69 O,J7 . o, 59 ·o, 61 

_o, 95 O,lJ O,JS ,0,36 
·O, 81 0,09 0,29 O,Jl 
0,56 o, 05 ' 0,18 0,21 
O,J5 0,01 0,14 O,lJ 

.•..•.. 

• 
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Når spaltene er tett tillukket, 

blir transpirasjonen sterkt re- 

dusert på grunn av den store 

di:f:fusjonsmotstanden som vann 

molekylene møter under passa 

sj~n gjennom epidermiscellenes 

yttervegg og kutikula. Men på 

grunn av randvirkningen har en 400 

ganske smal sprekk i spalte 

åpningene stor effekt. 

700 

600 

500 

JOO - 

Diagrammet viser sammenhengen 

m~llom transpirasjon og spalte 

vidde hos bjørk i s t Il.Le luft 

med :forskjellig damptrykkdefi 

sit~ Evaporasjonsverdier er 

på~ørt transpirasjonskurvene 

( mD'/? ~ ,...m2 It; mo ev ao o r e ..•... +- f. r"" 0 - _, - / ..- •.•• '"'-' "---'" w .t-' '-' .._ ..._ _u . . 1...4, 

en :fuktig :flate). O~dinat : 0 2 
1 

Transpirasjon i mg/25 cm2 bladflate pr. time. 

• 

200 - 

100 ~· 

• 

200 

100 

4 6 
Abscisse: 

8 }l 

spal teåpr 

For økologiske sammenlikninger er det riktigere å beregne 

transpirasjonen Er• g. vanninnhold eller pr. g :friskvekt, 

:fordi virkningen av en bestemt transpirasjon beror helt på 

hvor mye vann plantene har å rutte med (jfr. tynne og tykke 

blad med samme overflate-transpirasjon). 

Bladcellenes osmotiske potensial har liten innflytelse på 

damptrykksgradienten · blad/luft·. og .k.an . derfor ikke redusere· 

transpirasjo __ nen så det monner ( j:fr. tabell i av s n , X. 7). 

XIV.J.J Klimafaktorenes inn~lytelse . 

Klimafaktorene virker dels direkte ved endringer av damptrykk 

gradienten blad/luft~ dels indirekte via spalteåpningsapparatet. 

Hvis. luft og blad har samme temperatur, varierer transpira- 

• 

sjone~.-i takt med damptrykkdefisit så lenge ~palieå~riings~ 

tilstanderi er konstant. Men hvis det _er f~rskjell på luft 

temperatur og bladtemperatur, kari luftens.damptrykkde:fisit 

.al~ne ikke fortelle noe om transpir~sjonen. 

. ...••. 
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I vanlige tynne løvblad som ikke er direkte utsatt for sol 

stråling, går varmeutvekslingen med atmosfæren ved utstråling 

og konveksjon meget raskt, så temperaturrorskjellen blir sjel 

den mer enn noen f~ tiendedels grader. 

Ved direkte solstråling kan bladene :få en overtemperatur på 

flere grader. Transpirasjonen vil da bero på "den :fysio 

lot;iske metningsdefisi t 11 

.• 

Df' . l = f' - f = f' - r/100.f ysio. m rn rn 

(Her er f' = vanndamp~ns metningstrykk ved bladets temperatur, m - . . 
f metningstrykket ved luftens temperatur., f vanndampens µar- m 
tialtrykk i atmosfæren og r/100 luftens relative fuktighet.) 

Beregningen bygger på den tilnærmet riktige forutsetning at 

intercellularluften i bladet er mettet med vartndamp. 

Hvis f.eks. uteluften holder 15° C oi 70 % relativ fuktighet, 

logiske metningsdefisit" = 17,54 --0,7 • 12,79 = 8,59 ~m Hg, 
1 mens luftens fysiske_metningsdefisit er O,J. 12,79 = J,84 mm. 

I stille luft vil dclbli en relativt slak diffusjonsgradient 

fra bladoverflaten oppover i luftlaget. Vind feier dette 

luftlaget bort, så damptrykkgradienten blir mye steilere, men 

samtidig tar den·ogs~ bort randvirkningen. Vinden øker derfor 

ikke transpirasjonshastigheten så sterkt som en skulle vente. 

Små vindhastigheter, opp til mellom½ og 1 m/sek har ganske 

stor effekt, men videre økning monner lite 

1,6 

1,5 

1,4 

l,J 

1, ~.- 

• 1, :i 

1,0 

0 :1, 

Vindforsøk med solsikke 

Ordin~t: forholdet mellom 
transpirasjorten i vind 6g 
i stille luft · 

.-. 

2 J 4 5 6 7 m/sek 
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Selv når det er stille vær i meteorologisk forstand, vil det 

alltid være svake turbulenshevegelser i luften omkring plan- 

ter på friland. "Stille luft" er aldri stille. 

XIV.J.4 Transpirasjonen i plantebestand. 

Mikroklimaet i en plantebestand kan variere sterkt over små 

avstander. De enkelte bladene får ulike lys-, temperatur-, 

fuktighets- og vindforhold etter posisjonen på skuddet. 

vestside 

kl. 6 10 14 6 10 18 

Døgnrytmer i transpirasjon. A på sol- og skyggesiden av et 

grantre_(ordinat·mg/g/time), Il på øst- og vestsiden av et 

Johannesbrødtre i Jerusalem i vind fra SO (ordinat mg/g/min) 

På grunn av slike variasjoner blir ekstrapolering fra labora 

toriemålinger svært µsikker. Meteoro~ogiske målinger og ~ . ' . . . . . . . . 

beregninger kan ofte gi bedre resultater (Penmans formel). 

Noen tallverdier: Skyfri sommerdag Middel juni-aug. 

Fra Danmark 

Bøk 
Eik 
Ask 
Gran 

4,1 mm/døgn 
li' J 
J,3 
J.6 

2,.9 mm/døgn 
2,7 
1,7 
2.4 

Fra U.S.A. 
Liter vann pr. plante 

_ i v~kstse~on_g_e_n 

• 
Vignabønne •.......... 
Høsthvete •. 
Tomat ....•.........•. 
~f ai s •.•.••••.•••...•• 
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XIV. li !_{.øt_E.5':.:!~.--i vanni'orsy!_linr:r:t.ieneste.n. 

XIV.4.1 Oversikt. 

Plantene kan ikke unngå å transpirere. Det er røttenes jobb 

å erstatte vanntapet. Under vannopptaket vil det danne seg 

et skikt av tørr jord langs rotoverflaten. Vanndiff'usjon 

gjennom tørr jord går uhyre langsomt. AbsorpsJonssonen strek- 

ker seg derfor bare noen få cm fra rotoverflaten. Vannbehovet 

kan bare dekkes hvis røttene er i kontinuerlig vekst. 

Vannopptaket kan betraktes som resultat av en kappestrid 
mellom røtter og jordpartikler om vannet. Det avgjørende 

blir hvor de største vannbindingskreftene kan mobiliseres. 

Vannets binding i jord og diffusjon gjennom jord behandles 

i jordf'ysikken. Her t~r vi bare med de få dråpene som er 

nødvendig for å forstå plantenes situasjon . 

• XIV.4.2 Vanninnholdet i jord. 

Jord består av sand, leirpartikler og humus i ulike blandings- 

forhold. Både leire og humus har stort innhold av hydrof'ile 

kolloider med sterk vannbindingsevne. Vanninnholdet i 

gjennomfuktet jord varierer sterkt etter jordslaget. Det 

angis i% av tørrvekten (g vann pr. 100 gjord). 

Under langvarig regn kan grunnvannspeilet stige helt opp til 

overflaten, så all luft blir fortrengt fra de kapillære hul- 

rommene mellom jordpartiklene: Absolutt me tn Ln g , Etter regn 

blir det en sigevannsbevegelse nedover under tyngdekraftens 

innflytelse. Den likevektstilstanden som inntrær når jorda 

har rent fra seg (etter 2-J døgn) kfilles kapillar metnin~. 

Sandjord kan da inneholde 35-40 % vann, leirjord det dobbelte. 

Storparten av det vannet som da er igjen, er dels bundet av 

kapillarkrefter, deLs av hydratasjonskrefter. 

XIV. l~. J e 
Jordpotensi~let. 

• 

Vannets bindingstilstand i jord kan mest eksakt karakteriseres 

ved beregning av vannmolekylenes gjennomsnittlige rri energi. 

I plantefysiologisk sammenheng er det mer praktisk å definere 

en potensialverdi som ·kan sammenliknes direkt~ med røttenes 

absorpsjonspotensial. 
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et til o n 

s oru e.c i <l 

l)ette potensialet k~lles i litteraturen ellers ofte for 

F;t grunn·v::l lk?:ir ror at planterøtter s k a l kunne ta. opp vanri 

s t ø r r-e enn~·j{1rclpotc·ns"ialy t. 

For Pt bestemt jordslag vil det være en lovmessig sammenheng 

m e 11 om v :u1 ni n n ho 1 d og potens i a 1 . 

en poten.siaJ.kurve. 

Den kan k ar-a k t.e r-Ls e r-es ·ved 

Kurve:forløpet vi 1 variere etter hva slags 

jord en har å ~j øre. med 

atm. 

'& 

Potensialkurver for 
a sandjord, og 
b: leirjord 

Abscisse : vanninnhold, 

OrdinRt : jordpotensial 

Stiplet : potensialnivået 
ved kapillær metning 

Knrve.f(H·løpet viser at en 

stor del av det vannet som 

.j o r-d a inneholder ved k:apil 

lar metning, er ganske løst 

bundet. I det området hvor 

kurvene begynner å stige 

steilt, er det ikke stort 

mere vann røttene kan få 

tak. i. 

XIV.4.4 Vannbevegelsen i iord. 

Det er helt avgjørenrle for plantenes vannbalanse ikke hare om 

det er nok vann i jorda9 men om det kan avgis tilstrekkelig 

raskt, PotensialgTadiente~ angir den gjennomsnittlige endring 

• 
i jordpotensialet p~. cm, dm eller m langs en bestemt målelinje. 

Jo brattere gradient. dess raskere vannbevegelse. 
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det bli noen vanntransport 

L_ 

.A J '/1 

i. t? tt t, 
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!_ -~-- 0 ,-·-··-·1·· ·····-T --~~--1·-· ---·-- , -----·----·" 

! ' ' ' 

0 h 8 12 16 2 0 2 h ;l 

E;oin mo nrter. 

Langs om el i.ff us j on a--. .... v arm 
fra fukti til tørr jord. 

Tre L~ to•mner dype jordla.r: 
ble p ak k e t godt ov e r' hv er=- 
andre~ nederst et lag med 
J½ i vann, så et lag med 
22 i, og øverst et la~ med 
r°\ I~., _ ~ .· , t _ "li _ -, '1 ' ~-· I . "' ~ _ _ i, "'~ > '):J VaJULLUfHLU.Ul. '· •... ta pLe t ..• _! 

ncn helt opptrukne kurv0n 

viser v a n.n fo r-d e Ldn g-o n e tt.o r- 
'>] k-- '~~ R ,- 1) t:. • _ u "er \ .. :.: d • __ , - ..L. / , L • • 

Vannet har ikke vandret 

langt, verken oppover 

(kapillaritet) 

nedover. 

eller 

Hø t t enes vekst i rp 1.~~':.j Of!:.__t~ l van.norc .. !.ctke t. 

Ff: dager etter et regnvtf:~r v i. I. .j o r-d p o t.e ne La Le t i r-ot e o n e n 

kanskje al t være kommet opp l 0, 1 atm. Alt da begynner v.n.nn- 

Røttenes absorpsjonspotensial 

kan justeres noe oppover, sA potensialgradienten jord/rot 

blir o r-a t t.e r-e . Peduk:sjon av turgortryk.k.et k an monne litt . 
•• Viktig;c>:rH er omd a n ni nzr av s t Lv cLs e t:i.1 s ukk o r- og forts t.t 

opptak av uorp;an.iske at o ffe r . Ho s v au Li.g e la n dbru k ep Lart t.o r- 

k an det o s rn o t Ls k o potensialet i rø t t.c n e k o mme opp i 5-10 at rn , 
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() 

I~t:ter f' Le r-e da 
ger i varm 

Et-ter -f'lc,re dager 
i O , ;;,: mo J s 11 k k p, :r· 

L l, J_ ~ l.i 9,0 

0 o,n 

lJ,7 ------------a--- ·--- ---1 .,__,,,..... ~ .••• - ~--•;~ 

N~r det bcffynner t skorte 
() pn_ vann 1 er det rottenes vekst det 

.J,.. {) . 0 SL-ar pn . })p vokser i den retning h vo r- vannet er li f Lrin o 

( h y d r-o t r-op Ls me ] , Il o s k o r-np l a nt e r- mø d velutviklet r-o t s y st c m 

kan den samlede tilveksten iv alle smårøtter under gunstige 

forhold k o mme opp :i mange hurid r-e m pr. d ø g n , 

'I 

Det E:~r. en livsbeti.n.z.clse f'or pl_gi:...ntene E\ kunne holde I~_q_t.:-'2Jrstcmet 

Det er 

et hovcd:formål m e d all jordbearbeiding·,~ skape gode v e k s t v t Lk.år 

f'or røttene. 

XIV.4.6 Miljøfaktorenes innflytelse på rotveksten. 

Røttene må ha ·passe jordf'uktigl.!..et for å vokse godt, verken 

for lav eller for høy. I våt jord blir det lett luftmangel. 

I jord med høyt na:>.ringsinnhold blir rotsystemet bedre utviklet 

og rikere forgreinet enn i mager jord. 

~~rhetS(:[t::__~d en er en viktig f'aktor. Kommer p H ned mot J-~'+ 
eller opp mot 9, opptrær det skadevirkninger som har sammen- 

heng med ioneopptaket. I SUT' jord kan det bli et d Lr-e kt e 

tap av Ca og :Mg fra Ca-}1g-pektinatene i c eLl e v e g'g e n , 

Ved høy pH gc°ir f o s La t.o p p t ak.e t. dårlig. Det kan oe;så bli 

mangel på jern og andre sporstoffer på grunn av utfelninger. 

Tempe:~.!~_!_~2:2,-:._~!l er d o n av m LLj ø f akt o r-c n e som virker s t er-lce s t og 

mest di.r-o k t e på veksten. Sammenher1gen k a n b e s kr-Lv e s ved opti 

murn e ku r-v e r- m e d noe v ar-Lc r-e nd o forn: or; f o r-s k.j e Ll.Lg beliggen.J1et 

av kardinalpunktene. 0 p t :i mu n1 for :r· ø t t ene .s ve k ~ t Ll g· .·~:er i 
• alminnelig-het La ve r-e enn o ptLmurn for v e k s t.en av skuddet" 

PlanteT' fr a sycllic;ere st rø k kr-o v o r' h ø y e r-e r-ot t.emp cr-a t u r- enn 
planter fra t.e mpo r-or-te og ar-k tLs k« i~t ø k , s orn :r•i;nelit: er. 
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og ::c: å på r ø t t e n (' s ana t om i s k e o {"': f'y s i o 1 of;' i s k Ei s t ru k t ur , sær l i f; 

på utviklingen av intercellularkanr1ler under veksten. 

XIV. li. 7 Forholdet mellom røt_ter_ ... OfL .. ~;kud .. d. 

Mellom røtter og skudd c r' d e t et gjensidig avhengi{:;hetsforhold, 

og O{;Hå en viss k o n kur-r-a n s e om vann og na-:rinc.;s s t o ffer , Skort 

på faktorer l rotmiljøet går l1ardest ut over skuddet, mens 

vanskør f'or skuddet går hardest ut over rotsystemot. 

Lyset h a.r- mye å eL for rotsystemets u t v Lk.Li n g , fordi v e k st c n 

b e k o s tes av produksjons ov e r-s kudd fra sk ud d et. 
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J ve krs t f o rs ok med e .in , f' I' d \' C l ;_ C i: 

i t::'odt lys et topp./1'ot>-:f'o:chold pii .l.,1~ mens p Lan t e r- som vo k.s. t.o 

i skygge ga 5,9. No e n flere eksempler 

- , _ 

.J o r-d fukt Lg ho t , ~,!> av metning 

Topp/ r-o t=-f c r-h o Ld ( .;l .. t."! -.-~1·· \r P K1 • -I· ) . ~ ,._.,r ..L ~ . •.•.• .:.. \J 

98 80 60 L.o 20 

8,6 6,7 7,2 6,1 ~ 0 
_)' --·-- -------------- ... ------·-·--·---------------- 

~.ii.f[ _ 

N-innhold 
i jorrla 

Lavt 

Middels 

Høyt 

Røtter rr/R 
- 

100 5,4 
80 8,2 

611. 5 9,1 

Fosfatinnhold 
i jorda 

Hvete 
Røtter .T/R 

Gu I.r-o t 
Røtter 'l'/R 

Lavt 

Høyt 

100 6,7 
151 5,0 

100 o,46 
187 0,26 

Gulrot 

N-innhold 
i jord~ Røtter T/R - 

100 0,24 

163 O, li 1 

177 0, 50 

Lavt 

Middels 

Høyt 
-------------·-------- 

Under gunstige vekstforhold hlir rotsystemet sterkt greinet, 

og den totale lengden av alle smårøtter kan komme opp i utrolige 

tall. (Rug: 1),8 mill. røtter, samlet overflate 1/4 dekar~ 

t O t al 1 e Hg de 6 0 0 k em ' 1 l+ mi 11 i ard () r r O t h Ar • ) 

Rot~ystemets utvikli11g er sterkt avhengig av hvilket livsrom 

som står til d i s p o s Le j on , både fo r- skudd og røtter (r;;;åtetthct~ 

plantetetthet, f r ø p La.nte r- :i._ tett gammel b e ata n d , os·v.). 
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Den m aks Lm a Le dybde er i naturen som oftest b e s t e mt ev 

grunnvannstanden. Hos vanlige kulturplanter i vårt klima 

k a n det v ær-e rue 1 lorn l og 1-h- m , 

Utvikl.ingen av rothå~ lLke bak rotspissene øker rotsystemets 

samlede· overflate (2-10 x) og bidrar mye til vannopptaket. 

Ro t h å r- d a.n n e s ved utposninger av c p Ld e r-tu Ls c e Ll e n e , c a , 2-500 

pr. mm;~ r-o t ove r-fLa t e , De kan bli opp til 10 mm lange og 

10 pm i tverrmål, og kan vokse opp til 1-:2 JlIU pr. minutt. 

De er uhyre ømfintlige både for uttørring og forsuring. 

XIV.4.9 Røttenes indre struktur. 

a) Rotspissen. 

Rotspissen er beskyttet av en rothette 

med eget meristem. 

innenfor den en parenkymatisk rotbark 

som omgir en indre sylinder av ,E_~ 
kambiu~, og undertiden en aksial 

Delingssonen ytterst i rotspissen 

(
0vekstpunktetn) går gradvis over 

i en streknings sone hvor det· :t'oregår 

en meget rask vekst (se fig. B). 

På grunn av den raske veksten i strekningssonen blir det 

også en meget høy respirasjonsintensitet (jfr. fig. c). 

mmvekstfordeli~e i bønnerøtter 
10 n-- ------------i 

8 

6 

2 . 

Ordinat: Rotspiss inndel 
i soner pli 1 mm lengde 

Abscisse: tilvekst 
i hver sone 

mmJ 
ho 

JO--, 

20 

Respirasjon i hveterot 

Abscisse: Avstand fra 
spis.sen i cm 

O~dinat: mm~ forbrukt 
o2 pr. mm rot x 100 

6 8 mm 

I 
I 
I , .... ----- 

j , 6 
2 4 8 

B C 
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b ) l) . .J • '"' i·-- . • -- :r 1. m<'er u 1. r · e re n.s J_ er i !"!B:..:.... 

, U mi eld e 1 bart b ake n :for strekning s s on en begynn Pr di ff' er ens i er ~E:Z~I.1 . 
ller dannes rothår ved utposninr;er av epidermiscellene. 

d e r'mLs c e Lle n c mangler kutikula o g er 

ganske'tynnvegget. 

Det innerste cellelaget i rotbarken 

får en spesiell struktur og danner 

endodermis (innerhud). Den sperrei:_ 

Ep:i.- 

all radiær transport innover gjennom 

celleveggene. 

Hos tofrøhladete utfelles k~rkstoI'f i celleveggen i en smal 

sone som danner et magebelte rundt hver celle: Caspary~ke 

stri per ( i tverrsnitt t, pu nk t e r-t' ] • Se fig. B. Hos en-frø 

bladete er ofte både radialvegger og innervegger i de fleste 

endodermiscellene sterkt fortykket og godt impregnert (fig. c). 

B 

Men med passende mellomrom er det montert striper av ganske 

tynnveggete _gjennomgangsceller (g på fig. c). All stoff- 

transport ut og inn er altså under kontroll av levende celler. 

Alt som ligger innenfor endodermis kalles sentralsylinderen, 

eller stelen. Det ytterste laget i den er et småcellet 

parenkym: pericykelen, hvor anlegg til siderøtter oppstår. 

Prokambiumcellene innenfor pericykelen blir mer og mer lang 

strakte etter hvert og differensieres gradvis til ledningsvev. 

Først dannes et antall tynne strenger. av silvev like innenfor 

pericykelen. Litt lenger bak spissen dannes samme antall 

strenger av vedvev i mellomrommene mellom silvevstrengene. 

Både i silvev og vedvev fortsetter dif-fercnsieringen utent'ra 

innover, slik at de eldste og trangr~ste .cellene blir liggende 

ytterst. Vectvevet brer seg raskest~ så vedstrengene kan 

smelte sammen og undertiden danne en massi~, furet stav. 
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Differensiering av ledningsvev i rot av to:frøhl. ( skjematisk) 

På grensen mellom vedvev og silvev blir det liggende et skikt 

av "jrb r-u k t " prokambium som går over til tynnvegget parenkym. 

c) Sekundær tykkelsesvekst. 

Også i røttene kan det dannes et kambium. Det dannes ved at 

cellene i det tynnveggete parenkymskisktet på grensen mellom 

silvev og vedvev begynner å dele seg. Kambiet bukter seg altså 

hele vegen utenom vedstrengene og innenorn silvevat, -· .9 .. , • J ., 
,:O,d ue l, Uc.lHlH::'l 

til å begynne med en slags bølget sylinder hvor silvevstrengene 

ligger på bunnen av furene. 

De fleste cellene som avsettes innover, blir til sekundær ved~ 

og de som avsettes utover, blir til sekundært silvev. Men 

langsgående smale striper i kambiet danner parenkym istedenfor 

ledningsvev margstråler. 

I furene avs~ttes det mere av nydannet vev innover enn utover, 

slik at furene blir grunnere og grunnere og til slutt ut.jevnes 

helt, så kambiet danner en jevn sylinder (fig. B). Et tork 

kambium dannes et stykke ute. i primærbarken, så røttene får 

en sekundær korkbark. På eldre stadier er det liten forskjell 

i indre struktur mellom røtter og skudd. 

B Sekundær tykkelsesvekst, 
utvikling i sentral 
sylinderen. 

Kambium stiplet 

primær ved= p, sekundær ved= sv, silvev = s, margstrhle = m 
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'"• XIV.5 Vannledningen. 

XIV.5.1 Oversikt. 

Som følge av transpirasjon og vannopptak m~ det gå en konti 

nuerlig vannstrøm oppover fra røtter til blad. Dette reiser 

to hovedspørsmål: Hvilke ledningsbaner følger vannstrømmen, 

og hvilke krefter er det som driver den? Vegen fra rotover 

flaten til bladoverflaten faller i tre etapper: 

a) Fra rotoverflaten inn til ledningsvevet i rota, 

b) Opp gjennom ledningsstrengene fra røtter til blad, 

c) Fra "bladnervene" ut til bladoverflaten. 

Transportbaneproblemet har vært u~ersøkt i over 100 ån, ved 

hel eller delvis blokkering (fett, innsnitt, luftblærer etc.) 

og ved indikatorforsøk (fargestoft'er, :fluorescerende stoffer, 

radioaktive isotoper osv.). Det er ført klart bevis for at 

vannet på etappe a) hovedsakelig di:f-funderer langs cellevegg~pe, 

på etappe b) strømmer i ve.dvevet, og på etappe c) ig.ien i 

celleveggene. 

Under normale transpirasjonsforhold er det undertrykk i de 

ledende elementer i vedvevet. Cellene ville klappe sammen 

hvis veggene ikke var forsterket. Undertrykket oppstår som 

direkte konsekvens av transpirasjonen. Undertrykket forplanter 

seg gjennom ledningsstrengene ned i røttene. Der kan det etter 

hvert utliknes ved t1påfyll" av vann :fra rotparenkymet. På denne 

måten "trekker" transpirasjonen væskesøylene opp gjennom led 

ningsvevet: Kohesjonsteorien (se pkt. XIV.5.7). 

Når transpirasjonen er helt minimal (doggfall), kan vannopptaket 

undertiden gå så langt at det blir overtrykk i ledningsstrengene: 

rottryk~et. Dette henger sammen med ioneopptaket. 

XIV.5.2 Sentripetal radialtransport i røttene. 

Celleveggene i rotparenkymet består av et submikroskopisk 

:flettverk av struktursto:f:f-:fibre (cellulose, hemicellulose og 

pektinstoffer). Det er så åpent i maskene at det blir romslig 

plass for diffusjon av vann (trekkpapireffekt}. Forutsetningen 

:for en slik vanntransport fra rotoverflaten inn til endodermis 

er at lednir1gsstrengenes absorpsjonspotensial S er større enn 
V 

jordpotensialet 0 .. 
J 
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·- . Absorpsjonspotensialet er bestemt ved den osmotiske grunn 

likningen {s. 91). De ledende elementene i veden er døde 

celler som ikke alene ville kunne prestere noe osmotisk trykk, 

men sentralsylinderen vil fungere som et osmotisk system hvor 

endodermis representerer den semipermeable membranen. 

Konsentrasjonsforskjellen mellom jordvæsken og væsken i veden 

er ikke stor. Det er først og fremst undertrykket i veden, P', 

som skaper potensialgradienten. Det er ekvivalent med et nega 

tivt turgortrykk 

p = - P' S = 0 + P' > 0. 
V V J 

Under konstante osmotiske forhold vil energigradienten (og 
potensialgradienten) jordvæske/ledningsvev variere i takt med 

undertrykket i veden. Samtidig må det foregå en løpende jus 

tering av absorpsjonspotensialet i rotbark-parenkymet, slik 

at likevekten cellevegg/cytoplasma/cellesaft opprettholdes. 

Figuren nedenfor gir en skjematisk illustrasjon av vannets 

vee på denne første etappen fra rotoverflaten til endodermis. 

Skjematisk illustrasjon av den radiale vanntransporten fra 
rotoverflaten inn til sentralsylinderen. e = endodermis, 
C = Casparyske "pun~ter~, levende· celler sk~avert. 
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XIV.5.J Cellevegger og porer i vedvevet. 

Vedvevet er et heterogent cellevev som omfatter fire celletyper: 

Trakeider 

( 
) vannledende elementer, døde celler 

Vedrør kar) 

Ved:fibre 

Vedparenkym 

styrkevev, døde celler 

tynnveggete levende celler 

Alle cel~er i veden er langsmale, også parenkymcellene som 

har vanlige cellevegger av cellulose og pektin. 

Celleveggene i de døde cellene er impregnert med lignin 

(= vedstof:f), og er derfor nesten/ugjennomtrengelige :for 

vann. Men det er god pore:forbindelse mellom cellene i veden. 

Porer er ikke åpne huller i veggen, men groper eller kanaler 

som fra begge sider fører inn til en tynn poremembran midt i 

veggen. Dette er en liten flekk av den opprinnelige primær 

v~ggen som ikke er blitt :fortykket ved påleiring av veggstoff. 

Poremembranene er lett permeable for vann. 

I ved er det utviklet en spesiell type som kalles linseporer. 

Porekanalene utvider seg fra begge sider som en slags omvendt 

trakt innover mot poremembranen, slik at det dannes et linse- 

formig hulrom inne i veggen. Disse linseporene er konstruert 

som trykkventiler. Midtpartiet av poremembranen er fortykket 

til en liten, linseformet klump, torus, som er impregnert med 

lignin. Hvis det kommer luft inn i den ene av to naboceller,· 

smekker torus på grunn av undertrykket over mot den andre og 

stenger porekanalen (fig.) 

!,, 

( 

V 

0 1 
0~ 
0 
0 
0 

f 
l, 

{ 

2) 

' 

middels sterk 
forstørrelse 

meget sterk :forstørrelse 
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Ligninutfellingen er en Ln t e r-e s s ant prosess. Etter at strek- 

• 

ningsveksten er avsluttet, øker celleveggene i tykkelse ved 

påleiring av ny veggsubstans som mest består av cellulose. 

Veggen kan bli flere ganger så tykk s-0m opprinnelig. Bare 

porene blir stående som utsparinger. 

seres lignin isteden. 

kininer som dirigerer omsjaltingen. 

gruppe gener som blir aktivert. 

Det ~an også dannes et 

komplisert system av forsterkningslister på innsiden av cellene. 

Men plutselig sjaltes hele syntesemaskineriet om, og det produ- 

Det ser nå ut til at det kan være cyto,- 

Antakelig er det en ny 

XIV.5.4 Celletyper i veden. 

Trakeidene er langsmale, døde celler, tilspisset i beg~e ender, 

så det blir skråttstilte tverrvegger (større areal, og derfor 

s~ørre permeabilitet). De har tykke vegger, ofte forsterknings- 

lister og god innbyrdes poreforbindelse. Vanlige typer er 

spiraltrakeider, ringtrakeider og poretrakeider (se fig.) 

"'' c. d - .. -· - - ·- - ' 1 ~ - - ) ~ -~ øl - 1·1 n e ""' Vv J. IOJ. t:Jl.t:::: '· .t:\..d.1.' t'l' Uct. L, l, 

av langsgående rekker av 

sylindriske celler som 

kan være m~get videre 

enn trakeidene. ·rrverr 

veggene er! oppløst, så 

det blir fri væskepassa- 

sje. Veggene er sterkt 

fortykk~t og har en lik 

nende forsterkningsstruk 

tur som trakeidene. 

Vedfibrene er meget 

lange, trange og tykk 

vegget med røctusert 

porestruktur. De har 

en ren avstivingsfunksjon. 

Vedparenkymet består av temmelig lange, tynnveggete og levende 

celler. De har vel sin viktigste funksjon under differensie 

ringen av veden (tilførsel av byggemateriale) . 

• 
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XIV.5.5 Sentrirugal transport i bladparenkymet. 

Bladparenkymet utvikler et høyt absorpsjonspotensial under 

transpirasjonen. De cellene som ligger nærmest vedvevet 

tar opp vann derfra. Ledningsmotstanden på en rute fra celle 

til celle ut mot overflaten ville være større enn ledningsmot 

standen i veggene, så vannet følger samme veg som i rotparen 

kymet. Når spalteåpningene står åpne, skjer størstedelen av 

transpirasjonen ved at vann fordunster fra den indre overflaten 

langs intercellularkanalene og diffunderer ut gjennom stomata 

i dampform. Når spalteåpningene står åpne, diffunderer vannet 

via celleveggene i bladparenkymet ut til ytterveggene i epi 

dermis og fordunster derfra. 

Transport fra celle til celle i bladparenkymet er naturligvis 

også mulig. Det er god poreforbindelse mellom naboceller. 

Poremembranene er også gjennomtrengt av tallrike cytoplasma 

strenger, plasmodesmer. Organiske stoffer følger denne ruten 

(sukker, aminosyrer, auxin, virus, etc.). 

XIV.5.7 Kohesjonsteorien. 

Transpirasjonen øker absorpsjonspotensialet i bladvevet. Det 

dekker tapet ved åta opp vann fra vedvevet i nervene. Derved 

oppstår et undertrykk i ledninGsstrengene. Det forplanter seg 

nedover til røttene. Der forskyves likevekten sånn at lednings 

strengene tar opp vann fra rotparenkymet. Dette starter en 

sentripetal vanntransport i celleveggene· i rotparenkymet. 

I siste runde blir vanntapet erstattet ved opptak fra jorda. 

Dette er hovedinnholdet i kohesjonsteorien s6m.fø~st ble 

fremsatt i 189~. 

Hvis dette systemet skal fungere, må to viktige forutsetninger 

være oppfylt : Det må eksistere ubrutte vannsøyler i vedvevet 

"fra topp til tå•t, og det må være en trykkgradient i lengde 

retningen, tilstrekkelig til å heve vannet oppover. 

Modellforsøk med tynne kapillarrør viser at det lett dannes 

luftblærer ved undertrykk. Derved brytes vannsøylen. Luft- .. 
blærer dannes også når vannet fryser og tiner igjen. Plantene 

er åpenb~rt i stand til å eliminere slike luftblærer. Ing~n 

skjønner akkurat hvordan. 
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Den trykkgradienten som skal til for å overvinne lednings 

motstanden i en vanlig trestamme, er ca. 2-3 atmosfærer 

pr. 10 m. I tillegg kommer ca. 1 atm. pr. 10 m på grunn 

av høydeforskjellen, i alt ca. 4 atmosfærer pr. 10 m. 

I et 30 m høyt tre skulle man altså vente å finne et absorp 

sjonspotensial på minst 12 atm. i den øvre del av kronen. 

Målinger viser alltid mer enn dette. 

Undertrykket i trestammer kan måles direkte ved hjelp av 

spesialkonstruerte manometre. Verdiene stemmer bra med det 

man skulle vente etter kohesjonsteorien. 

XIV.5.8 Hastighetsmålinger. 

Vannet ledningshastighet opp gjennom trestammer kan måles 

ved en rekke forskjellige metoder. Den varierer veldig 

etter plantemateriale og forsøksbetingelser. Hos urtaktige 

planter i vårt klima blir det sjelden mer enn 1 m pr. time. 

Hos løvtrær med ~redtporet ved kan en finne hastigheter på 

J-4 m pr. time, og i trær med ringporet ved det tidobbelte. 

Hos nåletrær går vannstrømmen meget langsommere, ca. ½ m 

pr. time. Det henger sammen med at n~letrærne ikke har 

vedrør, men bare trakeider i veden. 

Hastigheten svinger i takt med transpirasjonen, med en viss 

faseforskyvning som skyldes tregheten i systemet. 

cm/time 

140 

120 - 

100 

8,0 

60 

40 

20 

Kl. 18 
l 
24 12 

• Døgnvar:Las j on i vann.bevegelsen _opp .gjennom 

en stamme av lerk 
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XIV.6 Vannet som produksjonsfaktor. 

XIV.6.1 Visning og visningspunkt. 

I verdensmålestokk er skort på vann en av de viktigste årsaker 

til avlingstap.i jordbruk og skogbruk. I mange områder er 

vannressursene for knappe til å gi mulighet for optimal pro 

duksjon. Det er utført en mengde undersøkelser over jord 

:fuktighetens innflytelse på vekst og avling hos kulturplanter 

og skogstrær. For å få fullstendig oversikt over vannbalansen 

må transpirasjon og transport også vurderes. Hovedkonklusjonen 

av dette arbeidet :formuleres av D.Muller slik 

"Naar Planterne_ tvunget av Omstendighederne maa omgaaes spar 

somt med Vandet, lukkes Spalteaabningerne, og dermed nedsættes 

Fotosyntesen og Sto:fproduktionen til en ganske utilfredsstillende 

Værdi. Derfor er intet mere vigtigt her paa· Jorden end at 

Planterne har Adgang til saa meget Vand, at de trods stor 

Transpiration kan holde Spalteaab:m.ingerne aabne.n 

Hvis plantene mister :for mye vann, visner de. En skiller mel- 

lom :forbigående og permanent visning. Pennanen L v ls11ing lun Lrcer· 

når jorda er blitt så tørr at vannopptaket stopper helt. Denne 

kritiske jordfuktigheten kan karakteriseres ved visningsprosenten 

eller visningspotensialet. For de fleste kulturplanter ligger 

visningspotensialet mellom 10 pg 15 atm. Visningsprosenten vil 

naturligvis variere sterkt etter jordslaget. 

Når jordfuktigheten nærmere seg visningspotensialet kan det 

·j_ visse situa~}oner foregå et vannopptak mot potensialgradi 

enten. Dette må sees i sammenheng med ioneopptaket. 

XIV.6.2 Moderat vanndefisit. 

Selv et ganske moderat van~underskudd kan redusere ~otosynte$e, 

vekst og avling. Det viser seg f.eks. i vannkulturforsøk med 

til~etning av kjemisk nøytrale, men osmotisk aktive stoI'fer 

som gjør det mulig å regulere det osmotiske potensialet i 

næringsløsningen (eks. se fig øverst på neste side). 
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i 
100 

80 

60 

40 

20 

A 

Vekstforsøk i næringsløsning 

Abscisse: Osmotisk potensial 

Ordinat: ftelativ avling 
(friskvekt) 

a) Sukkerbeter 

b) Gulrøtter 

c) Bønner 

I i---------r-·------- , 

2,4 4,4 atm. o,4 

Tre reaksjonssystemer virker sammen til å hemme utviklingen: 

(1) For det første vil en vanndefisit føfe til hel eller delvis 

lukning av spalteåpningene og dermed begrense CO~-opptaket. ~ 

(2) Vannmangel reduserer tu_!'gortrykket Off stopper veksten. 

(J) Cellenes synteseapparat settes ut av funksjon hvis 

cytoplasmaets hydratasjonstilstand synker noe videre 

under det normale. 

Disse sammenhengene kommer ofte meget kla~fram i forsøk. 

Noen ek~empler: 

% 
100 

80 

60, 

20· 

Pinus taeda 

i 
i I . --14>·.,r - , 

8 1 ;! 16 2 0 211 

Abscisse: jordf'uktighet 
Ordinat: rotasyntese 
Relativ lysin.tnnsitet 
p/ifort kurvene 

o1 
"JO 

1'00 

80'" 

1-t () - 

20 

T'o m a t 

C 

døgn 

Hel strek: f o t o s y n t e s c 
Stiplet: transpirasjon 
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Fotosyntese 

• 

% 
100J 

75 f 
50 

25 

A) 

Prosent jordfuktighet 

,--·- -·---.,-,-· 
10 20 

'f 
jo ~o-- ?o 6b-_ ~7o døgn 

Vannings:forsøk med sukkerrør 

Stoffproduksjonen kan bli ennå sterkere hemmet enn :fot?syntesen 

ved vannmangel, :fordi respirasjonen ikke hemmes så mye som 

:fotosyntesen. I enkelte tilfelle kan respirasjonen til og 

med vise en :forbigående stigning, en slags :feberreaksjon. 

Stivelse omdannes til sukker som stimulerer respirasjonen. 

,..,. \ -- . . ~ ~, Pinus ~aeoa 
B) % :frøplanter _ 

d Tomat I - I 70 140 1 ,. \ ' 
I I \ , 

100 +----,.""\ I 120 J 1 \ I - il / \ I 
80 -; \ ' . 100 - -'"·7 ' \ 1.· 

1 1 , I 
' 80 ' 1 

' J 
60 -i \ '' , " / ' t· '..... " ... ., \ .... 60 .., \ 

'~ 4 ~ lrn-l \ I ] .... ..., 40] ~- l 

20 -I \ I 20 .• . . . I 
0 ·-~------ -· . J O .1 ..... '------···, 
-1 I ' I -·-, --; I I -, l I ,, ~ T -1 

4 12 2 0 2 8 J 6 a t m • 8 2 l~ 1~ O atm. 

fotosyntese ---- respirasjon i prosent av 
verdiene fra kontroll.forsøk ved kapillær metning 

På grunn av den klare sammenhengen mellom v ann f'o r-s ynin g , -foto-~ 

syntese og v e k s t kan man o f t e f Ln n e megf!t høy k o r r-eLa s j o n :n<~l- 

lom ne d b ø r- og a v Li.n.g , 

på neste side. 

Et par e k s e mp l.e r- i diagrammene ø vo r-s. t 
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Sukkerbeter (tyske undersøkelser) 

• 

1900 06 10 14 18 22 25 

a-a avling, n-n årsnedbør (relative tall) 

6000 · 

4000 
• 

2000 

--~··r-· 
200 

Grasavlinger i Sørvest-Afrika 

Kg tørrstoff pr. ha pr. år 

Abscisse: årsnedbør 

400 600 mm 

XIV.6.J Kritiske perioder. 

Det er ~iktig å være klar over at plantenes reaksjon på 

vannmangel varierer ganske mye etter hvilket utviklings 

stadium de befinner seg på ( jfr. r-o t ut v Lk Li.n g hos f'røplanter/ 

tørkerisiko ved løvsprett). Det kan ofte utpekes visse 

kritiske perioder m e d særlig høy følsomhet. Hos planter· med 

vindpolli11ering og insektpollinering er tørrvær under blomst- 

ri~gen en betingelse for goct frøsetting. 

eksempel 
Ru g e n e·r e t godt 

mm 

,40 

.. JO 

20 

Avling 

Xedbør fra 1. til 
10. b1omstring~:.:dag 

1907 1912 1917 1922 
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% Soyabønner 

100 

60 

40 I ' -,-----·, r·~ t ' 1 2 J 4 5 6 7 8 

Plantene dyrket i godt fuktig jord med avbrudd av 1 ukes 
tørkeperiode. Ordinat: Avling i prosent av kontroll uten 
tørkeperiode. Abscisse: Ukenr. for tørkeperioden. 

• 
I vårt klimalaboratorium har assistent Kolderup utført en del 

forsøk med hvete som illustrerer dette forholdet godt. Den 

kritiske perioden er her aksskyting og blomstring. Vekstperi 

oden ble delt i tre : 1) Spirine og vegetativ vekst fram til 

"tykkmagestadiet", 2) aksskyting, blomstring og frøsetting, 

3) fr~m til_ gulmodning. ·H betyr høy og L lav fuktighet. 

Karforsøk med "Nø y s t ad" hvete 
Avling i gram pr. kar ------------ 

Jord II-H-H H-H-H II-L-H H-L-H 
Luft H-H-H H-L-H H-H-H H-L-H 

Avling 57,4 53,5 14,3 · 5, 2 

Strålengde i cm 

,Jord H-H-H H-H-H H-H-H H-L-H H-L-H L-L-L L-Lw-L 
Luft H-H-H H-L-H L-L-L H-H·-H H-L-H H-H-H L-L-L 

Avline 103,0 96,2 85,9 73,5 55,1 6 .5, 5 53,3 ~~·---·--------· 
Gjennomsnitt av 3 sorter, vekslende jordfuktighet 

Avlin~ i g pr. kRr 

H-H-H 

L17, 1 

H-H-L 

37,8 
H··L-H 

7,1 

H-L-L 

h,1 

L-H-II 

35,2 
L-H-L 

19~8 

L-·L-H 

12,9 

L-·L-L 

6,o 
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XV. PLANTENES MINERALNÆRING ------------------------------- • 
XV.l Oversikt. 

Plantenes ernæringsproblem ble :først tatt opp av ARISTOTELES 

omkring 350 år :f.Kr. (384-322). Han la grunnlaget for den 

såkalte humusteorien som rådde grunnen helt til 1840, da 

JUSTUS VON ~IEBIG ut:formet mineralstoffteorien. Den første 

som satte prøve på humusteorien ved forsøk, var visstnok 

LEONARDO DA YINGI, som kom til at plantene levde av vann. 

Utforskingen av forholdet mellom jord og planter er nå blitt 

et utpreget tverrfaglig arbeidsområde som blant annet omfatter 

jordbunnslære, gjødslingslære, plantepatologi og biokjemi. 

Her skal vi legge hovedvekten på spørsmålet om hvilke 

mineralstoffer plantene trenger, og hvorfor de trenger dem, 

uten å gå noe videre inn på hypoteser og teorier om :forhold 

som ennå ikke er ordentlig forstått. 

XV.2 Plantefysiologer på jakt etter jern. 

..... ., ""' .. .•...•. '.. .,,,,... . Av.~.i ~useoe uris • 

Det har ikke vært lett å :finne ut hvilke sto:frer plantene må 

ha :for normal vekst og utvikling. Jernets oppdagelseshistorie 

er et godt eksempel. E.Gris fastslo i en melding til viten 

skapsakademiet i Paris 2.okt. 1843 at grønne.plante~ ikke kunne 

utvikle seg normalt i et jernfritt miljø. Plantene ble da 

angrepet av klorose. Jernvirkningen var helt spesifikk, dvs. 
. . .... 

·at ikke noe annet stoff kunne erstatte jern. 

Gris hadde observert noen små grønne fargekorn i blad, som ble 

avbleket ved jernmangelt_og trakk analogislutninger ved sammen 

likning med hemoglobinets funksjon i blod. 

I. 19J9 f'o r-mu Le r t ø ARNON o g: STO~T tre k.r-L te rier som må være· 

oppfylt hvis et element skal godtas som livsviktig 

1) Mangel av vedkommende element skal hindre normal utvikling 

av planten, enten i det vegetative eller det reproduktive 

stadium. 
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2) Elementet må ha en spesifikk effekt, slik at mangelsymp 

tomene ikke kan oppheves på noen annen måte enn ved tilførsel 

av vedkommende element. 

J) Elementet må være direkte engasjert i plantenes stoffskifte 

og ikke bare virke gjennom kjem~ske omdannelser i det ytre medium 

De gamle pionerundersøkelsene til Gris har oppfylt disse kri 

teriene til punkt og prikke. Han var langt forut for sin tid. 

Begrepet klorose er nå utvidet til å gjelde et hvilket som 

helst tilfelle av synlig klorofyllmangel, uansett årsak. 

Med mineralstoffer menes stoffer som opprinnelig er dannet 

ved forvitring av mineraler i jordskorpen. 

XV.2.2 Hans Molisch. 

Klorose-symptomene ville få en enkel forklaring hvis jernet 

gikk inn i klorofyllmolekylet, slik som i hemoglobin. De 

første klorofyllanalysene bekreftet denne hypotesen. Jern 

var konstant til steåe. Først i 1892 beviste Molisch at 

jern ikke inngår i klorafyllmolekylet. Han hevdet også at 

jernet ikke behøvde å ha noe med klorafyllsyntesen å gjøre. 

Også klorafyllfri organismer (Asp~rgillus) måtte nemlig ha 

jern for å utvikle seg normalt. Kans~je kunne jernmangel 

volde forstyrrelser som hemmer protoplasma-aktiviteten hos alle 

organismer. Hos grønne planter kunne det være selve plastide 

oppbyggingen som ble hemmet. 

XV.2.J Jernkrigen mellom Warburg og Wieland. 
~· ~ .... 

Omtr~nt på denne tiden kom enzymene inn i bildet. BUCIINER 

oppdaget i 1896 at en gjærekstrakt uten levende celler kan 

fremkalle alkoholgjæring (enzym= i gjær).· Dette innledet 

utforskningen av åndings- og gjæringsenzymene. hvor vi stadig 

støter på navnet OTTO WARBURG. Han var etter hvert blitt me~ 

og mer overbevist om at jernet· måtte spille en avgjørende rolle 

ved oksygenopptaket under respirasjonen. Han postulerte at 

det måtte eksistere et jernholdig "oksygenoverf'ørende enzyiyt". 

Dette rimet dårlig med den rådende respirasjonsteori, som var 

utformet av JI.WIELAND~ en f'remrakende tysk fysiolog. 
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Han betraktet respirasjonen som en gradvis dehydrogenering 

av substratet under frigjøring av "aktivert hydrogen11 som 

skulle reagere direkte med atmosfærisk oksygen, uten at 

noe jern-enzym kom inn i bildet. Vi innser nå at begge 

parter hadde litt rett, ~en den gang var_begge innbitt 

oppsatt på å bevise at den andre. hadde urett. 

XV.2.4 David Keilin og cytokromene. 

KEILIN i England tok opp tråden fra en_gammel og glemt skotsk 

undersøkelse av et rødt cellefargestoff som skulle være be- 

slektet med hemoglobin. ten berømt avhandling fra 1925 
beviste han at det dreide seg om universelt utbredte~ 

pigmenter som han kalte cytokrom a, bog c. Han p~viste 

også at disse cytokromene hadde en sentral :funksjon i respi- 

rasjonsmekanismen. Etter atskillig strid mellom Keilin og 

Warburg, ble det til slutt klart at Warburgs 11oksygenover 

førende enzym" nettopp var et cytokrom, nemlig cytokrom a
3
• 

XV.2.5 Cytokromer i fotosyntesen. 

Det var kjent at ca. 80 % av alt jern i klorofyllførende 

bladceller sitter i kloroplastene. Det 1~ da nær å tenke seg 

at de også kunne inneholde cytokrom. En intens ettersøking 

ledet til oppdagelsen av cytokrom f, cytokrom b6 og cytokrom 559 
(jfr. skjema s. 54). 

Under normale forhold er det en nær sammenheng m~llom co
2
- 

assimilasjon i kloroplastene og proteinsyntese. Aminosyrer 

blir dannet ved sidereaksjoner (via glutamin~y;e) ·og brukt 

til ~roteinframstilling. Når plantene får nitrogenet som 

nitrat, må en nitratreduksjon gå forut for aminosyresyntesen. 

Denne reduksjonen går i to trinn, med nitritt som mellomprodukt. 

Første reaksjonstrinn katalyseres av nitratred11ktase, som har 

vist seg å være et jernholdig enzym. Cytokromer er også enga- 

sjert i prosessen, En ny viktig funksjon for jernet. 

XV.2~6 Ferredoksin. 

Ingen av ,cytokromene kan redusere NADP .. · Det er et annet 

jernproteid som greier denne krevende jobben: ferredoksin. 

Ferredoksinet medvirker også ved reduksjonen av nitritt til 

arnmo n Lum , 



XV.2.7 Klorafyllsyntesen. 

Jern inngår ikke i klorofyllmolekylet, men strukturen viser 

stor likhet med de jernholdige hemepigmentene hemoglobin og 

cytokrom. Klororyll og cytokrom har et felles forstadium 

protoporfyrin IX. Utredning av syntesevegen har vist at et 

jernholdig coenzym er nødvendig som katalysator i et av de 

tidligste reaksjonstrinnene på denne vegen. Klorosen skyldes 

altså både at plastideoppJ?J~J;gingen svikter og at kloro·fyll 

syntesen b Lo kk e r-es ved jernmangel~ 

XV.J Vann- og sandk~ltur, næringsløsninger. 

I løpet av 1850- og 60-årene ble vannkultur- og sandkultur 

metodene utviklet nokså parallelt, og dermed kom det mere 

fart i studiet av plantenes mineralnæring. Ved vannkultur 

må god lufttilførsel til røttene sikres. I sandkultur ga 

ren, syrevasket kvartssand størst sikkerhet mot forurensning. 

Forsøksprinsippet var enkelt. Man utprøvde først en nærings 

løsning som ga god vekst og normal utvikling, p~ grunnlag av 

askeanalyser av plantemateriale fra markforsøk. Så fjernet 

man ett for ett av de tilsatte stoffene for å se om plantene 

kunne greie seg uten. Siden det ikke er mulig å fjerne bare 

den ene komponenten i et næringssalt, ble Na+ og Cl brukt 

som "erstatningsioner". Det kunne man gjøre ford~ det hadde 

vist seg at plantene var lite følsomme for konsentrasjons- 
+ - endringer av Na og Cl. 

Renheten av vann og kjemikalier var meget viktig. Undertiden 

var det nødvendig å dyrke plantene gjennom flere generasjoner 

for å bli kvitt de mineralstoffene som fulgte med frøet. Et 

par eksempler på næringsløsninger illustrerer utviklingen 

_KNOPs næringsløsning (1865) 

KN01 ••••.•••• 
Ca(NOJ)2 ..... 
KH2Po4 .•....• 
M gS O 4 • 7 H 2 0 • • • 

FeP04 .••.•••• 

0,2 g/liter 
0,8 
0,2 

0,2 
0,1 
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HEWITTs næringsløsning ~(_1~9~5_2~) _ 

Kl~O J .............. o, 505 g/liter 

Ca(No3)2 ••••••••••• 0,820 

NaH2Po4.2H20 •..... 0,208 

MgSO 4. 7H2 0 .. • . • • · • 0,369 
Ferrisitrat . . . . . . .. 0,0245 
Mnso4 . . . .. . . . . . . . . . 0,00223 

Cuso4.SH2o •....•.. 0,000240 

Znso4.7tt2o .•...... 0,000296 

1-IJBOJ ••••••••••••• 0,00186 

(NH4)6Mo7o24.4H20 0,000035 

Coso4.7n2o ........ 0,000028 

NaC 1 •..•....• ,. .•.• 0,00585 

Forsøkene tok først og fremst sikte på å finne ut hvilke 

stoffer som var nødvendige og tilstrekkelige til å gi.helt 

normal vekst og utvikling. Man ønsket også å bestemme det 

optimale mengdeforholdet mellom dem, med sikte på praktisk 

anvendelse i gjødslingsprogrammer. Dette lyktes dårlig, på 

grunn av kjemiske komplikasjoner i jord (bindinger til jord 

partiklene, kompleksdannelser, pH-forskyvninger, endringer 

av oksydasjonstilstanden, osv.). 

XV.4 Makronæ~ingsstoffene (hovednæringsstoff). 

Med makronæringsstoff menes næringsstoffer som plantene trenger 

i ganske store mengder {mer enn 100 mg/liter). Siden karbon- 

dioksyd og vann er utgangsmaterialet for fotosyntesen, er det 

klart at plantene mA ha rikelig tilgang på de tre elementene 
1 

C, H og O. Det gjenstår tre ikke-metaller og tre "lette" 

metaller: 

[: p 

Ca 

s 

Mg 

Plantene tar opp disse elementene i ioneform. Det må da være 

en rimelig balanse i opptaket av kationer og anion~r, fordi 

opptak av begge ioneslag ville bli umul~hvis det bygde seg 

opp en p~tensialforskjell rot/miljø: elektronøytralitets 

prinsippet. 
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• Nå har ikke plantene alltid behov for like store mengder av 

de tilstedeværende kationer og anioner. De kan greie denne 

situasjonen ved ionehytte. 

co2 : 

Under respirasjonen produseres 

+· - 
H + HCOJ 

Hvis røttene tar opp et_ overskudd av kationer, bevares nøy 

traliteten ved at de avgir H+-ioner med samme ladningssum. 

Hvis de tar opp et overskudd av anioner, avgis Hco
3
--ioner 

med samme ladningssum. 

7 t 
NO 

6 
Ca++ 

5 
4 1 K+ 3 
2 

1 

XV.5 Nitrogen. 

XV.5.1 Nitrogenkilder. 

Plantene trenger mye nitroge-n. 

Ioneopptaksforsøk med bygg 
i næringsløsning 

Ordinat: konsentrasjon i 
næringsløsningen i milli 
ekvivalenter pr. liter 

Åpne krionner: ved starten 
av forsøket 

Skravert: etter 24 timer 

Det er of'te en direkte sammen- 

heng mellom nitrogentilførsel og vegetativ vekst. Nitrogenet 

er ikke noe ekte mineralstoff, fordi nokså mye st~mmer fra 

atmosf'æren som inneholder 78,1 volumprosent N2. Det-blir litt 

mere enn N-innholdet i den faste jordskorpen ned til 20 km dyp. 

Nitrogenreservoaret i atmosfæren er av sekundær opprinnelse. 

For et. par milliarder år siden.var det nesten ikke noP fritt 

nitrogen og oksygen i atmosfæren som besto av H2, cn4, NH4 
og vanndamp. En regner med at det i en slik atmosI'ære kunne 

bli syntetisert organiske forbindelser under innvirkning av 

elektriske utladninger og-energirik stråling. Dette er et 

hovedpunkt i moderne teorier om hvordan det første liv er 

oppstått på jorda. 
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• Med den atmosfæren vi har nå, er det bare levende organismer 

som kan syntetisere organiske nitr.ogenforbindelser. Plantene 

kan nytte uorganiske N-forbindelser som råstoff til syntesene, 

mens dyr og m~nnesker må ha nitrogenet i organisk form. (Det 

gjelder også mange heterotrofe planter.) 

De uorganiske N-forbind~lsene som kan komme på tale, er nitrater 

og nitritter, ammoniakk og ammoniumsalter, og molekylært N
2

. 

Nitrater og nitritter fins i jordbunnen. 

bort fra nitrittene. 

I praksis kan vi se 

Ammoniakk og ammoniumsalter er den opp- 

rinneligste form for uorganisk nitrogen. Tilførsel av NHJ 

til atmosf"æren ved vulkansk aktivi tet oppveier sånn omtrent 

tapet fra jordbunnen ved utvasking og sedimentering på havbunn. 

• 

XV.5.2 Nitrat og ammonium. 

En skulle tro at NHt rent kjemisk måtte være bedre egnet som 

plantenæring enn N03, siden nitrogenet primært går inn i or 

ganisk binding som aminogrupper_(-N112). Det må jo en kraftig, 

energikrevende reduksjon til for å overføre nitrat til -NH
2

. 

Likevel trives de fleste planter utmerket med nitrater som 

N-kilde, ofte bedre enn med ammonium. 

med pH-effekter. 

Dette kan henge sammen 

Ammoniumsalter er fysiologisk sure, mens nitrater er fysiologisk 

alkaliske. Det vil si at pH i miljøet forskyves i sur retning 

når plantene gjødsles me ammoniumsalter, men i alkalisk retning 

når de gjødsles mad nitrater. Uette er ert konsekvehs av ione- 

( + + - -) byttet NH4 mot H, No
3 

mot Hco
3 

. Et eksempel 

pH pH-variasjon i algekultur 

7 

6 

a- bare nitrat 
-; + b- N03 NH4 = 9:1 

c 

d- 

-"- 
-" - 

= 8:2 

= 5:5 

Ammonium blir tatt 
opp raskest når 
begge ioner er 
til stede 

2 4 
. 

6 8 10 12 1 li 16 18 2 O 22 2 li 
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• t11 pH-forskyvning i rotmiljøet kan virke på opptaket av andre 

ioner. net virker også tilbake pd N-opptaket. Nitrat absor 

beres lettest ved svakt sur reaksjon, m1; ved pH 7-8. BA<le 

røttenes oksygenbehov og opptakshastigheten spiller også en 

rolle (mindre o2-behov med nitrat enn med ammonium). 

XV.5.J Nitrogenbi~ding. 

Høyere planter kan ikke på egen hånd assimilere N
2

, men flere 

mikrober greier det, til dels i symbiose med høyere planter 

(Clostridium, Azotobacter, Rhizobium, Torula, Nostoc o.fl.). 

Andre reduserer nitrat i jordbunnen til fritt nitrogen. 

Reaksjonsvegen fra uorgan~sk til organisk nitrogen går i ~le 

tilfelle via ammoniakk . 

..• 

• 

XV.5.4 Nitratreduksjon~ 

llvis utgangsmaterialet for syntesen er nitrat eller molekylært 

nitrogen, faller syntesearbeidet i to trinn, en reduk~jonsrR~e 

som fører fram til ammoniakk, og en assimilasjonsfase som 

fører fra ammoniakk til organiske nitrogenforbindelser 

N2 ~ NHJ assimilasjon> 

NO+ 
J 

Nitratreduksjonen er en sterkt energikrevende prosess 

(HN03) + H20 ~ (NH'l) + 2 o2 - 98 000 kal. · aq J aq 

Ved biologisk nitratreduksjon utvikles ikke oksygen .. Reduk 

sjonen kan foregå både i røtter og blad etter følgende skjemti 

HNO:J + 4 NAD.H2 ~ NHJ + 3 H20 + 4 NAD 

"Reduksjonsånding" oppstår ved sammenkopling av respirasjon 

og nitratreduksjon (eventuelt sulfatreduksjon) : 

_ C6li1206 + 3 HN03 ~ 6 co2 .+ J NHJ ~ J 'H20 

Dette gir naturligvis utslag i respirasjonskvotienten. 

Nitr~treduksjonen styres av et enzymsystem som inneholder 

molybden: nitratreduktase. Plantene trenger derfor mere Mo 

når det gjødsles med n~trat enn med ammcinium. 

N2-assimilasjon er helt avhengig av molybden. 

Også mikrobenes 
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XV.5.5 Nedbrytning av organiske N-forbindelser. 

-Alt dødt organisk stoff som oppsamles i jordbunnen blir så 

småningom dekomponert. Vegen tilbake fra organisk til 

uorganisk nitrogen går gjennom deaminering~r, avspalting av 

ammoniakk. Dette er ikke noen direkte reverskjøring av 

amineringsreaksjonene. Deamineringene er eksergoniske reak 

sjoner som stiller smA krav til det kjemiske miljø. En hel 

,bråte forskjellige stoffer kan deamineres ved·ulike reaksjons 

typer. 

Noe av den ammoniakken som utvikles, unnviker til atmosfæren. 

Noe blir tatt opp av mikroo~ganismer eller høyere planter og 

kommer inn i biosfæren igjen. Ammonium i jord omdanne~ raskt 

til nitrat av nitrifiserende bakterier. En del av nitrogenet 

vaskes ut med nedbøren. Noe føres da ut i havet, og en viss 

prosent ender i sedimenter på store havdyb. 

Noe av den frigjorte ammoniakken går også inn i syntese av 

huminsvrer (bumusstoffer), sammen med lignin og karbohydrater. 

Huminsyrene spiller en viktig rolle som nitrogenbuffer og 

nitrogenreservoar. Selve humninsyre-syntesen er en rent 

kjemisk prosess som foregår uten medvirkning av mikrober. 

XV.5.6 Nitrogenets kretsløp i naturen. 

En prøver ofte å skaffe seg oversikt over alle de forskjellige 

prosessene som nitrogen og nitrogenforbindelser deltar i, ved 

å konstruere et slags kretsløp som fører fra uorganiske ~toffer 

i geosfæren og atmosfæren via aminosyresyntese inn i biosfæren 

·og tilbake igjen til jord og atmosfære ved død og forråtning. 

I dette kretsløpet spiller diverse mikro-organismer en meget 

stor rolle. Disse mikrobielle prosessene blir ikke gjennom- 

gått her, men de hører med i et kretsløp-skjema. Et slikt 

skjema er vist på neste side. Det er ufullstendig .. Hvis en 
. t 

prøver å få alt med, blir skjemaets~ komplisert at det bare 

virker forvirrende. 
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xv.6 • De andre hovednæringssto:f:fene . 

• XV.6.1 Fosfor og svovel. 
/ 

Fosfor og svovel er naboer i det periodiske system og har også 

visse :felles trekk i biologisk sammeriheng. De opptas som 

anioner og hører med blant struktursto~fene (byggestof:fer). 

De inngår i membranstrukturer som :fos:folipider og sul:fo 

lipider, :fos:fatgrupper også i nukleinsyrer. 

Fos:fatgrupper inngår i mange biokjemisk aktive sto:f:fer, :f.eks. 

i adenosin:fosfatene, pyridin-nukleotidene, :flavin-nukleotidene 

og vitamin Bl. Som lagringssto:f:f :finner vi :fytin hos korn, et 

Ca-Mg-salt av inositol:fos:forsyre. 

Svovelatomer er obligatoriske deltakere i alle proteinsynteser, 

som bestanddel av cystein, cystin og metionin (jfr. svovelbroer, 

s. 70-71). Dessuten går svovel inn i coenzym A (s.2J). 

I motsetning til :fosfatene må sulfatene reduseres :før de går 

inn i organisk binding (:fra so4- til -SH). Dette er en meget 

energikrevende reaksjon, biokjemisk på mange måter en parallell 

til nitratreduksjonen. 

xv.6.2 Kalium og kalsium. 

K og Ca er også naboer i det periodiske system. De opptas som 

kationer og mesteparten blir værende i ione:form i cellene. De 

bindes til negativt ladede grupper i -cytopla~maprotejnene og 

andre hydrofile k~lloide~. En p~ssende K+/Ca++_bal~nse er 

nødvendig :for normal hydratasjonstilstand og dermed :for at 

.Ld vs pr-os e s s e nø .s ka L forløpe. normalt_. K+ -ioner øker hydrata 

sjonsgraden, mens Ca++_ioner minsker den (ladning/diameter). 

Denne ionebalansen virker også på cytoplasmamebranenes perme 

abilitet. Mellom K+ pg ·ca++ er det et visst motsetningsf'orholci 

en ioneantagonisme. Et overskudd av K+ hindrer opptaket av Ca_++ 

og o~vendt. Se "fig. øverst på neste s~d~. 

Tross intens leting er det ikke sikkert påvist noen organiske 

K-f'orbindelser i cellene. Ga inngår derimot som struktur- 

sto:ff' under oppbygningen av unge cellevegger (pektin). 
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150 

100 - 

50 

K-innhold 

Ca-innhold 

Vekst:forsøk med 

havre i kvartssand 

tilsatt næringsløsning 

med varierende mengde 

av kaliumklorid 

rn-r-y 

0,5 ' 1,5 3,0 g KCl/liter 

Ioneantagonisme mellom K+ og Ca++ 

.. 
XV.6.2 Magnesium. 

++ . . + ++ Mg viser en viss antagonisme både overfor K og Ca • 

Mg har en sentral posisjon i klorofyllmolekylet, men dessuten 
++ . li 

er Mg nødvendig "aktivator" eller "co-faktor ved en hel del 

viktige enzymatiske r~aksjoner. 

xv.7.1 

XV.? Mikronæringsstoffene (sporst6f:fer}. 

7 livsviktige elementer. 

Med mikronæringsstoffer eller sporstoffer menes stoffer som 

er absolutt nødvendige, men bare i meget små mengder ( < 1 ppm). 

Jern hører hit. Valensvekslingen gjør jernforbindelsene til 

meget effektive redoksenzymer (oksydoreduktaser}. 

Jernet er senior i dette se Ls ka.pe t , De andre ble oppdaget 

i perioden 1920-50. En regner nå med disse: 

.,. 

r Cu Zn Mn 
"' NB! - - - I NB! 

B Mo Cl 
NB! I - - - NB? 
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... Når disse stoffene kan være virksomme i konsentrasjoner fra 

1 mg pr. liter ned til 0,00001 mg/liter(!), tyder det på at 

de må ha en katalyttisk funksjon. Det stemmer, men det er ikke 

så lett å finne ut nøyaktig hva de utretter: 

(1) Det dreier seg om så minimale mengder at de analyttiske 
metodene ofte svikter. 

(2) Det er så mange reaksjonskjeder infiltret i hverandre- at 
det kan være uråd å finne hva som svikter primært når det 
opptrær mangelsymptomer. 

(3) Det er mange samspilleffekter mellom sporstoffene in~yrdes, 
både i miljøet, under opptaksprosessen, under transporten, 
og under selve stoffskiftet. 

xv.7.2 Noen sporstoff-effekter. 

Kopper ble tidlig kjent som giftstoff. Cuso4 (Bordeauxvæske) 

var et av de første pJlantevernmidlene. På grunn av uventet 

positive vekstreaksjoner etter sprøyting mot sykdom, ble 

kopperets :funksjon som næringsstoff oppdaget. Ingen planter 

kan greie seg uten kopper. Det inngår i diverse oksydasjons 

enzymer (cytokrom-oksydase, ascorbinsyre-oksydase o.fl., 

ascorbinsyre = vitamin c). Viktigere å vite ~r det at 

plastocvaninet er en Cu-forbindelse (s.50-53). 

Sink ble også litt tilfeldig oppdaget som næringssto:f:f, under 

forsøk på å bekjempe vis~e bladsykdommer hos frukttrær. Det 

viste seg å være sinkmangel-symptomer. Sinkbehovet varierer 

etter klimaforholdene. Sterkt lys og høy temperatur dispo 

nerer for sinkmangel. Det er store artsforskjeller i evnen 

til å ekstrahere sinken fra jord, hvor den kan være meget 

fast bundet. Lusern meget dyktig i så måte. 

Mange enzymer er sinkproteider, blant anriet glutaminsyre 

dehydrogenase (proteinsyntese). Zn er også engasjert i syn 

tesen av tryptofan som er råstoff for videre syntese av auxin. 

Det er derfor nær samme~heng mellom Zn-tilførsel og vekst. 

o,6 
I + Zn 

0,5 
0,4 

«I 0,3 
~ 

I kontroll 
0,2 Zn 

0,1 
I 

I I I f I I f 1• I I r 
22 26 31 døgn 

Vekstforsøk med tomat 
med relativt lite Zn 
i næringsløsningen 

Ordi~at: proteininnhold 
i blad(% av friskvekt) 

Abscisse: plantenes alder 
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Mangan er ved siden av magnesium den vanligste metall-aktivator 

av enzymreaksjoner, og har en sentral funksjon under oksygen 

avspaltingen i :fotosyntesen (sammen med Cl-, skjema s. 54). 

Bor-mangel går særlig ut over meristemer og silvev. Det 

ble :først oppdaget at Ber nødvendig :for vekst i :forsøk med 

pollenspiring hos vannliljer. Det er nå klart at det ikke 

blir noen vekst uten bor. En antar det henger sammen med 

borets evne til å danne kompleks:forbindelser med sukkerarter 

(OH-grupper). Bormangel hindrer knolldannelse på røtter av 

leguminoser som normalt lever i symbiose med N-bindende bak 

terier (Rhi~zobium). 

Molybden har en særlig :funksjon ved denne N-bindingen, idet 

det inngår i det enzymsystemet ~om gir bakteriene evne til 

å redusere N2. Mo er også nødvendig :for andre høyere planter, 

blant annet som bestanddel av nitratreduktase. 

K~~E er til stede over alt, så det er vanskelig å :fremkalle 

klormangel. Men det har vist seg å være nødvendig, blant 

annet :for o2-avspaltingen under :fotosyntesen. 

XV.7.3 Planter med særkrav. 

Det :fins enkelte arter som trenger andre elementer i tillegg 

til disse 7. net er ikke lett å avgjøre om de er absolutt 

nødvendige, eller om de bare virker gunstig,. :fordi det dreier 

seg om så minimale mengder. Noen eksempler: 

Natrium er sammen med klor viktig :for saltvannsalger og for 

høyere planter som lever i sjøen eiler på havstrand (osmotisk 

effekt} . 

Kisel (Si) er nødvendig·for diatomeer, som har kiselskall. 

Det er også nødvendig for normal utvikling av sneller som 

har mye Si i celleveggene { Equ_isetum) ,. kanskje også ·for en· 

del gras. 

Aluminium er viktig :for kråke:fot~lanter (Lycopodium}. 

Hortensia (Hydrangea} får røde blomster ved Al-mangel 

(nøytral/alkalisk jord} og blå bom~ter med tilgang på 

aluminium (sur jord). Det er mange slike indirekte pH 

ef:fekter .. 
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Vanadium (V) er nødvendig for den encellete grønnalgen 

Scenedesmus. Det kan muligens helt eller delvis erstatte 

molybden i diverse andre tilfelle, men det er mer usikkert • 

Jod tas opp i ganske stor mengde av forskjellige marine alger 

og ble tidligere framstilt av tang- og tareaske. Om det er 

helt nødvertdig for normal utvikling er noe tvilsomt. 

Kobolt (co) er kanskje det mest interessante av disse sær 

tilfellene. Det inngår i vitam~n B
12 

(kobalamin) og er 

nødvendig for mange alger og mikro-organismer, blant annet 

for Rhizobium (N-binding). 

XV.7.4 Summa summarum 16. 

Fra_ 
IJ - lutt C 0~ 

varm 

N P S r- _------ ----- _-----, 
·L K Ca M9 : 

I~ • •. • • •. • .•• " •. - ,. •••. • ••.• • J_..,_ __ -.,. :! r . : 
rd re I 0 
:: - .I .. >- 'EC z M I ~ L u n , n : ·,-l 
----, r-----_j 

.B ; Mo: ei L _j 
n• • • .-.--.-mTTm••• •.•••••.•. 1u·,,1nT1111 ••••••••u•11 

funksjon 
tvilsom 

Na 
V 

Si 
J 

Al 

Co 
Speiielle. 
arter 
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.. XV.8 Opptaksprosessen. 

XV.8.1 Noen hovedtrekk. 

Opprinnelig trodde man at de oppløste stoffene i jordvæsken 

fulgte passivt med transpirasjonsstrømmen inn i planten. Ana 

lysene hadde nemlig vist at plantene tar opp alle de ione 

slagene som fins i rotmiljøet. 

Hvis ionene kom drivende passivt inn på denne måten, skulle 

en vente å finne dem i samme mengdeforhold i plantene som i 

jordvæsken. Men det stemte ikke. Et eksempel 

Na K Mg : Ca 

Sjøvann: 100 . 2,5 : 11,3 : 2,4 . 
Valonia : 100 572 : 0 : 1,9 

Brakkvann : 100 . 2,3 : 21,6 6,o . 
Chara : 100 . 62 . 21,8 . 7,4 . . . 

• 
Slike undersøkelser førte til :fonnule.ciug av selektivitets- 

prinsippet : De ulike ioneslagene blir tatt opp i et annet 

mengdeforhold enn de fins i jordvæsken. Røttene gjør et valg. 

Selektiv permeabilitet i cytoplasmamebranene kan forklare noe 

av ulikheten, men ikke alt. 

Videre undersøkelser viste at røttene kan ta opp ioner mot 

en konsentrasjonsgradient. Spes LeL t _ er de grådige på K+ +Lo ner-; 

Dette kommer klarest fram ved dyrking i vannkultur.· Kransnål 

algen Nitella har så store celler at cellesaften kan tas ut 

med en-mikr~pipette. Et forsøksresultat 

Millimol/liter K+ Na+ ca++ Mg++ Cl - so4- Totalt 

Bløtt f'erskvann Spor 0,2 0,8 1,7 0,9 O,J 3 ·' 9 
N_i tella clavata 54,3 10 .•. 0 10,2 17,7 9.0, 7 8-, '3 191; 2 

Dette fenomenet kalles ione-akkumulering (= oppsamling). 

Anionene går straks inn i organisk binding i cytoplasmaet, 

mens kationene for det meste blir værende i ioneform og 

oppsamles i vakuolen .. .. 
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•. Det krever energi både å skape en konsentrasjonsforskjell og 

å holde den ved like. Prosesser som krever energi, kalles 

aktive. Ioneopptaket må altså være en aktiv prosess som stAr 

i forbindelse med stoffskiftet, og spesielt med respirasjonen. 

Denne sammenhengen er påvist på to måter: a) Respirasjonen øker 

i røtter når de får adgang til å drive ioneopptak. b) Under 

vekslende miljøfor.hold varierer rotånding og ioneopptak i takt. 

Det var den svenske plantefysiolog LUNDEGÅRDH som først viste 

at respirasjonen i røtter øker kraftig under ioneopptak. Han 

fant i mange tilfelle proporsjonalitet mellom respirasjons 

økningen og opptaket av anioner, mens kationopptaket ikke viste 

så klar sammenheng med respirasjonen. 

1,5 

• 
1,0 

0,5 

Hveterøtter i næringsløsping 
~ 
/ 

/ 0 
/ o,5", 

; 

NOJ -opptak 

(relative en 
heter) 

0 

/ 
/ 

Respirasjon 
(relative enheter) 

1 2 J 4 5 

Lundegårdh kalte denne tilleggsrespirasjonen for anionånding 

eller saltånding, til forskjell fra den grun9åndingen som 

foregår når røttene·ikke driver ioneopptak. 

a 

100 

60 

40 

20 

r--, 
20 

b 

Potetskiver i KBr 
oppløsning 

a: respirasjon 
b: opptak av Br 

Abscisse: 'fo o2 i 
gjennomluftnings 
strømmen 

Et eksempel på 
pa~allellitet mellom 
respirasjon og ione 
QJ2.I!tak. 

Lundegårdh viste -også 
at både respirasjon oi 
ioneopptak hemmes helt 
av blåsyre~ Det viser 
at ioneopptaket er av 
hengig av cytokrom 
systemets funksjon. 

Ordinat: rel.enh. 
J f J I i 1.7 

40 60 80 100 °I, 02 
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XV.8.2 Di:f:fusjonsvolum ("free space"). 

Vannet kan passere :fra rotoverflaten inn til endodermis ved 

di:f:fusJon gjennom celleveggene. Da burde ionene kunne f"ølge 

samme veg. Forsøk med radioaktive isotoper viser at de gjør det. 

Avskårne byggrøtter ble plassert i en oppløsning med radioaktivt 

strontium (89sr}: 

150 

100 

50 

* Opptatt Sr 
Hel strek: opptaket går 
meget raskt de :første 
20 min. omtrent, så slakker 
det sterkt av og :fortsetter 
med konstant hastighet. 

Stiplet: røttene ført til 
bake i Sr-fri oppløsning. 
Noe av det opptatte strontium 
di:f:funderer ut igjen like fort 
som det kom inn, men litt blir 
tilbake (A). 

60 120 180 min. 

Mengden av det strontium som ble tilbake i røttene økte propor 

sjonalt med :forsøkstiden. f;PSTEIN og LEGGETT (1954) tolket 

:forsøkene slik De Sr-ionene som diffunderer raskt ut igjen, 

befinner seg i celleveggene i rotbarken, de som ikke slipper 

ut, er akkumulert i vakuolene i rotparenkymet. 

Det cellevegg-volumet som ionene kan vandre in~ og ut gjennom, 

kaller vi diffusjonsvolumet. Under naturlige :forhold må det 

være et_ samspill mellom passiv di:f:fusjon (utenfra inn i celle- 
• 

veggenes di:f:fusjonsvolum) og aktiv akkumulering (fra veggvæsken 

inn i vakuolene). 

Ionekonsentrasjonen i veggvæsken behøver ikke være den samme 

som i det ytre miljøet. På grunn av veggstoffenes overskudd 

av negativt ladete grupper vil det normalt bli noe større 

ka~ion-konsentrasjon inne i veggen enn utenfor, og mindre 

anion-konsentrasjon. 

" 

XV.8.J Ionebytte mellom røtter og jordpartikler. 

På grunn av den tette kontakten mellom smårøtter/rothår og 

jo~dpartikler, kan det f6regå et direkt~ ionebytte, uten at 

ionene :først kommer ut i jordvæsken. 
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Jordkolloidene er negativt ladet ved vanlig pH, og holder 

.. diverse kationer bundet på overflaten. 

H+-ioner ved respirasjonen 

Røttene produserer 

XV.9 Rottrykk. 

Ioneopptaket må føre til et visst vannopptak. For det første 

.. 

har alle ioner en "vannkappe" som de tar med seg inn. Dessuten 

øker røttenes osmotiske potensial p.g.a. øket ionekonsentrasjon, 

så likevekten forskyves og det opptas mere vann. Hvis transpi 

rasjonen da er sjaltet ut (dampmettet luft i doggvåte netter) 

kan det oppstå et overtrii:kk i vedvevet: :r~ttry½-ket. Det bl:lr 

sjelden mer enn 1-2 atm., med det kan virke på vanntransporten. 

Enkelte planter kan under slike forhold skille ut små væske 

dråper fr a b La.dare (guttasjon): spirende korn, marikåpe. Noen. 

har også spesielle vannspalter (hydatoder) som væsken slipper 

ut gjennom. 

På grunn av ioneopptik/rottrykk-mekanismen kan røttene i visse 

situasjoner kanskje ta opp vann mot potensialgradienten {s.161). 

XV.10 ·rone~ransport. 

Det har vært mange stridende hypoteser og teorier om ione 

transporten oppover fra røttene til stengler og blad. Det 

er ikke lett å få undersøkt hva som foregår inne i en rot 

uten å bringe forstyrrelser inn i systemet. Lenger enn til 

endodermis kan ionene ikke komme ved fri_diffusjon gjennom 

de submikroskopiske kapillarkanalene i celleveggene (diffu 

sjonsvolumet). Endodermis-veggene er sperret for radiær 

transport av de Casparyske stripene. En må artta at endo- 

dermis· f~ngerer som et sekresjonsvev ve~ åta opp ioner fra 

rotbarken utenfor gjennom ytterveggene, og skille dem ut 

igjen gjennom innerveggene, inn i sentr~lsylinderen. 
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:,. At rlet rins celler som kan :fungere slik, viser rorekrimsten 

av saltkjertler hos strand- og ørkenplanter. Hvis eridodermis- 

cellene dytter ioner inn i sentralsylinderen, må de lett kunne 

komme inn i vedrør og trakeider ved ren dif:fusjon. Kanskje 

kan de levende cellene i pericykelen og vedparenkymet være 

med på å ordne dette. 

Deriom endodermis :fungerer på denne måten, må det være en 

aktiv prosess som drives med respirasjonsenergi. Toneopptaket 

skulle da i prinsippet være uavhengig av vannopptak og vann 

ledning ( "transpirasjonss.trømmen"). Hvis :forsøksplantene har 

rikelig med karbohydrater i røttene (respirasjonssubstrat) og 

lav saltkonsentrasjon, er ioneopptaket temmelig uavhengig av 

t~··;·tr?"a.1~~sintensi teten, så det stemmer bra. 

Hvis plantene derimot har lav karbohydratkonsentrasjon i røttene, 

men høy saltkonsentrasjon allerede når :forsøket starter, gAr 

det annerledes. Jo høyere ionekonsentrasjon det har bygget seg 

opp inne i røttene, dess vanskeligere vil :fortsatt opptak være, 
• Si især n ..... r det skorter på mspirasjonssubstrat. Under slike f'orhold 

vil ioneopptaket kunne være tilnærmet proporsjonalt med trans 

pirasjonen. (Vannstrømmen :feier saltet unna :fra røttene, så det 

blir plass til ny forsyning.) 

Ulikheter i :forsøksplantenes :fysiologiske tilstand kan :forklare 

hvorfor undersøkelser av :forholdet mellom transpirasjon og 

ioneopptak har gitt så mange motstridende re sul tater. 

Når den ~oneholdige væsken passerer oppover gjennom lednings~ 

strengen, vil levende celler i naboskapet kunne ta opp, det de 

trenger underveis. I bladene vil både vann og-ioner kunne ta 

vegen gjennom celle~eggene ut mot overflaten. 

XV.11 Uløste problemer. 

I teorien er endodermiscellenes :funksjon nokså klar, men en 

har ikke noe bevis :for at de :f1:,1n_gerer slik som de burde gjøre. 

Selve·~ptaksmekanismen i de levende parenkymcellene er heller 

ikke klarlagt. Carrier-teoriene går ut på at det :fi~nes spe- . 

sielle ionebærer-molekyler som tar opp ioner ute ved plasmalemma 

og tar. dem med inn til tonoplasten, hvor de sender ionelasten inn 

i vakuolin, altså en slags korttids-pen~lere. 
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Mange mener at det er så god innbyrdes forbindelse mellom 

parenkymcellene i rotbarken at man kan betrakte alle enkelt 

cellenes cytoplasma som et sammenhengende syst~m, "symplasten", 

hvor ionetransporten kunne gå like lett eller lettere enn i 

celleveggene. En tenker seg da også at ionene skulle kunne 

diffundere direkte inn gjennom plasmalemma uten noen energi~ 

krevende aktivitet fra cellenes sidej Cytoplasmaet betraktes 

altså som en del av diffusjonsvolumet. Det er imidlertid ikke 

ført noe bevis for at de tynne plasmodesmene kan formidle en 

slik ionetransport. 

XV.12 Bevegelighet og mangelsymptomer. 

Noen ioneslag blir nokså fast bundet i de cellene som de først 

kommer inn i, mens andre er relativt lett bevegelige og kan 

vandre omkring i plantekroppen dit behovet er størst. Når 

det blir mangel på lett bevegelige ioner (eks. K+, Mg++) 

vil det som er disponibelt transporteres til meristemer og 

voksende organer. Mangelsymptomer vil da først bli synlige 

i de eldste bladene. 

Omvendt vil en mangel på-tungt bevegelige stoffer (kalsium, 

svovel, jern, bor) nettopp ramme de yngste, ennå voksende 

organene sterkest, så symptomene melder seg først der. 

XV.13 Lekkasje. 

Cytoplasmamembranene er ikke absolutt semipermeable. Når 

likevektsforholdene endres~ kan ioner lek~e ut igjen. Særlig 

fra eldre blad kan dette lekkasjetapet bli ganske sterkt i 

re~n~ær. Også doggfall kan trekke idoer ut av· cellene. I 

en plantebestand kan tapet k~mme opp i flere kg pr. dekar. 

En forsuring av nedbøren vil i høy grad kunne forsterke dette 

tapet. Bladverket er ikke bygd med sikte på å tAle syrevask. 

Det kan også foregå en ~onelek~asje fra røtter, især-fra eldre 

røtter. Det er store variasjoner fra art til art, og etter 

miljøforholdene og plantenes fysiologiske tilstand. Lekkasjen 

kan også omfatte organiske stoffer, spesielt karbohydrater. 

I en eplehage ble det f.eks. beregnet en karbohydratlekkasje 

fra bladverket på 80 kg pr.dekar og år. Det kan bli en god 

gjødsling for jordbunnens mikroflora. 
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XVI. VEKSTHEMMENDE STOFFER. 

XVI.l Vekstretardanter . 

• 

I veksthusproduksjon av prydplanter kan det undertiden være 

f'ordelaktig å bremse veksten, :for å gi plantene en mer kompakt 

form. -Under leting etter nye plantevernmidler er man i U.S.A. 

:fra 1949 og utover kommet over en del stof:fer som bare bremser 

veksten uten å skade plantene. De :får kortere stengelledd~ 

ofte tykkere og mørkere grønne blad, og undertiden rikere 

blomstring. Disse stoffene kalles vekstretardanter. De er 

ikke påvist i naturen • 

Vekstretardantene v1rker spesielt på to:frøbladete planter, 

bare sjelden på en:frøbladete. Hos bregner og gymnospermer 

er det ikke påvist noen virkning. Kjemisk har de ikke mye 

til felles, som formlene nedenfor viser. De går under korte 

kode-navn. fordi de kjemiske betegnelsene blir for tungvinte. 

.. 

T'osfon 

CCC 

Js995[09] 

A-rest [::Ancymidol] 
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Virkningen av disse stoffene i ulike konsentrasjoner er utprøvd 

på et stort antall prydblomster. Resultat~ne gir et broket 

bilde. Noen reagerer ømfintlig på CCC, men ikke på B 9, og 

for andre er det omvendt. De virksomme konsentrasjonene kan 

variere fra 1 ppm til 1000 ppm. I enkelte tilfelle har de 

svakeste ko.nsentrasjonene stimulert veksten. 

Det er også nokså uklart hvordan virkningen kommer i stand. 

Hos enkelte arter er det antakelig syntesen av gibberellin 

som er hemmet. Hos andre kan auxin-aktiviteten være berørt. 

På en eller annen måte griper vekstretardantene åpenbart 

inn i den normale hormonreguleringen av veksten, men det 

bfokjemiske reaksjonsforløpet er sikkert ikke det samme hos 

alle arter. 

XVI.2 Morfaktiner . 

•. 
Morfaktiner er fellesbetegnelsen på en gruppe v~ksthemmende 

stoffer som er derivater av flurenol 

I motsetning til vekstretardantene virker morfaktinene ikke 

bare hemmende på veksten, men de fører som oftest også til 

mer eller mindre utpregete abnormiteter i utviklingsforløpet. 

De har fått en begrenset anvendelse i ugrasbekjempelsen, men 

visstnok ikke i blomsterkulturen. Virkn~ngsmåten er ogsA for 

disse stoffene foreløpig nokså uklar . 

• 
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XVII. ASSIMIL.AT-TRANSPORT I SILVEVE1' . 
• ~---------------------~---------------- 

XVII.I Transportproblemet. 

Under veksten forbrukes karbohydrater og andre assimilater 

både som respirasjonssubstrat og byggemateriale. Noe blir 

også lagret i frukter og ~rø, røtter og knoller. Det kan 

være lang veg fra produksjonsstedet i bladene til vekst 

punkter og lagringsvev. 

Til å begynne med gikk man uten videre ut fra at assimilat 

transporten hos plantene måtte foregå ved diffusjon. Det er 

ingen tvil om at det oppstår konsentrasjonsgradienter fra 

produserende vev mot forbrukende vev. Vilkårene for diffu 

sjon er tilstede. _Problemet er om diffusjonen går fort nok. 

Det varte lenge før noen tok dette opp til eksperimentell 

undersøkelse. 

Det ble tidlig påvist at assimilattransporten foregår i 

silvevet, og at det normalt er sukrose (= rørsukker) som 

finnes i størst konsent~asjon der, omkring 10 %. Dessuten 

kan det være ca. ½%aminosyrer og amider. 

Ringningsforsøk viser at assimilattransporten fra blad til 

røtter stopper hvis silvev-forbindelsen brytes. Innsnitts- 

forsøk viser at det pipler en sukkerholdig væske ut av sil 

vevet under gunstige forhold (jfr. palmevin). Nyere under+ 

. søkelser med fargestoffer, plantevernmidler, virusinfeksjon. 

radioaktive isotoper m.m. som indikatorer pl transportbanene 

bekrefter at assimilat-transporten går gjennom silrørene. 

Bladlus har vært verdifulle :forsøksassistenter. De stikker 

sugesnabelen inn i et enkelt silrør og suger saft :fra det. 

Hvis man bedøver dem og skjærer vekk bakkroppen, siv~r det 

silrørsa:ft ut av hodet, ca. 1 mm3 pr. time pr. hode. Dette 

viser at det er overtrykk i silvevet. 

XVII.2 Silvevet. 

Silvevet er et heterogent vev hvor en rinner :fire :forskjellige 

celletyper 

Silrør Følgeceller Silparenkym Dastriberceller 
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9 

Bastf'ibercellene er !:!,øde celler, lange, trange og tykkveggete. 

ne er samlet i grupper som danner styrkevevstrenger, bastfibre. 

I stengler kan det of'te liege en takrenneformet baststreng 

utenpå sildelen i hver ledningsstreng. 

Silparenkymet er levende, tynnveggete, langstrakte celler 

som kan ligge omkrihg sildelen eller spredt mellom de andre 

cellene . 

• 

Silrørene er bygget ved sammenkopling av en lang rad sylindriske 

celler som står kant i kant og har god forbindelse gjennom 

tverrveggene. Disse tverrveggene er gjennomhullet som en sil 

og kalles silplater .. Navnet phloem på silvev kommer av et 

gresk ord for bark, phloios. 

I>e enkelte leddene i silrøret dannes ved 

deling av en morcelle pA langs i to ulike 

store deler. Den største blir til et 

silrørledd. Den minste blir til en eller 

flere følgeceller. 

De enkelte silrørledden~ er levende celler med en semipermeabel 

cytoplasmahinne langs veggen (plasmalemma). De skiller seg fra 

andre levende celler ved at cellekjernen går i oppløsnin6 under 

di:f:ferensieringen. Tonoplasten :forsvinner ogsl. Skillet mel- 

lom vakuole og cytoplasma utviskes. 

~ Silplate 

Følgecelle 

med stor cellekjern 

tett cytoplasma 
tyder på stor 
biokjemisk aktivi 
tet 

mange enzymer i 
ganske stor kon 
sentrasjon 

7" 

..• 

god pore:forbindelse 
med søstercellen i 
silrøret, gjennom 
satt av plasmo- 

desmer 

~ Silrør-ledd 

uten cellekjerne, 

med semipermeabelt 
cytoplasmalag ved 
veggen 

ganske tykk vegg 
av cellulose 

di:f:fust innhold 
med noe slim 
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Følgecellene har meget stor cellekjerne og tett cytoplasma 

nesten uten vakuole. Dette tyder på stor biokjemisk aktivitet. 

Celleveggene er av cellulose, både i silrør og følgeceller. 

Cellene er nokså skjøre, med kort levetid. Det er meget god 

poreforbindelse mellom følgeceller· og silrør. 

Elektronmikroskopiske undersøkelser viser at porene i silplatene 

er åpne kanaler som gir mulighet for direkte væskepassasje fra 

ledd til ledd langs røret. Ved såring eller andre miljø- 

påvirkninger blir disse porene meget lett tettet igjen, enten 

av slim og cytoplasma, eller av kallose. Det er et karbohydrat 

beslektet med cellulose og kan dannes uhyre raskt. 

Hos ~ymnospermene finnes ikke silrør. De har langstrakte, 

smale· silceller med meget skrå endevegger hvor det er god 

plass til porer. 

XVII.J Transportprosessen - Munchs teori. 

Protoplasmaet i levende celler er ofte i bevegelse: protoplasma- 

strømninger. Man tenkte seg at disse strømningene kunne hjelpe 

litt til så transporten kunne gå noe raskere enn vanlig dif~u- 

sjon. Målinger forelå ikke. 

DIXON beregnet i begynnelsen av 1920-årene hvilken transport 

hastighet som var nødvendig for å få fylt en vanlig potet.med 

stivelse gjennom den tynne utløperen. Han kom til at den 

gjennomsnittlige hastigheten måtte være ca. 50 cm pr. time. 

Det var mange tusen ganger raskere enn noen difrusjon. 

På dette grunnlag utviklet den sveitsiske forstbotanikeren 

ERNST MUNCH sin trykkstrømsteori. Jian tok utgangspunkt i det 

enkle modellforsøket som er illustrert nedenfor 

a 
•. ~ •..• ,,";-~11 ••.. , .. -~··· -:.- ... 

.• 
.. 

------ 

b 

.., .~ 

B,J-~7 
~~~----~ 
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To osmotiske celler, A og B, med :faste, semipermeable vegger, 

er forbundet med et ~lassrør a-b. Den ene cellen (A) er fylt 

,I, med en sukkerløsning, den andre (B) med rent vann. Begge sen- 

kes ned i et kar med rent vann. Vann vil strømme inn i A på 

grunn av det osmotiske potensialet i sukkerløsningen. Det 

oppstår et overtrykk som vil presse vann ut av B. Sukkerløs 

ning vil strømme :fra A til D inntil konsentrasjonsforskjellen 

mellom A og Ber utjevnet. 

Denne modellen kan anvendes 

på en plante. Celle A repre- 
blad 

•. 

senterer bladet hvor det pro 

duseres sukker ved fotosyntese. 

Celle B representerer et sukker 

:forbrukende cellevev, entenJlag 

ringsvev eller vekstvev. Røret 

a-b er silrør:forbindelsen mel 

lom bladet og :forbrukervevet. 

Sl lenge det lages sukker i A· 

og :forbrukes sukker i B må det 

gå en ~ukkerholdig væskestrøm 

i retning a-b gjennom silrørene. 

Silrørene i bladet tar opp vann 

fra vedvevet. Det oppstår et os 

motisk overtrykk som driver væske- 

strømmen. Noe sukker si~er ut i 

parenkymct underveis og omdannes til 

lagringsstivelse der. Mesteparten ledes 

/~ 
I 

t 

0 o 1a • , 0 0 a~J '.>I o 
0~ 6 ~ . 

0 :':.: 
0 f V) 

C1 0 0 Si ,. 
._"S \ ve; li s: 
QJ \V 0 ~ 0 ~ 

0 Q_ 

D ' 

0 sukker 

0 stivelse 

ned til rota som fylles med lagringsstivelse. 

Vann som blir ''til overs" presses ut av silrørene og inn i 

vedvevet hvor det flyter oppover til bladet igjen. (Vekstvev 

er ikke tatt med på denne skissen Cor enkelhets skyld.) Kon 

sentrasjonsgradienter i ledningsvevet bestemmer transport 

retningen. 

XVII.4 Konsentrasjonsgradienter i bladet . 

Vegen fra de assimilerende cellene i bladvevet til lednings- 

• strengene i de fineste bladnervene er aldri lang. 

være ca. 1 meter nervelengde pr. cm2 bladflat~. 

Det kan 
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På så kort strekning skulle diffusjon+ cytoplasmabevegelse 

kunne greie transporten. Man regnet med at det måtte være 

synkende sukkerkonsentrasjon fra assimilasjonscellene i ret 

ning av silrørene. 

Det stemte ikke. Silrørsaft kunne plasmalysere cellene i 

assimilasjonsvevet og hadde altså en høy~ sukkerkonsentrasjon 

enn produsent-cellene. Kon~entrasjonsgradienten går den gale 

vegen. 

Løsningen av dette paradokset kom ved nøyere analyse. Det 

er heksosefosfater som diffunderer fra assimilasjonscellene 

innover til følgecellene som i en fleretrinns-operasjon syn 

tetiserer rørsukker og dytter rørsukkermolekylene inn i sil 

rørene. De har det nødvendiie enzymutstyret til det. 

XVII.5 ETTER MUNCH. 

Trykkstrømteorien har vært meget omstridt like fra den ble 

fremsatt i slutten av 1920-årene til i dag. Hastighets 

målinger har bekreftet at Dixons beregninger ga riktig stør 

relsesorden. De fleste verdiene som er funnet, ligger i om 

rådet mellom½ og 1 m, med maksimum opp til et par m pr. time. 

Kritikken bygger for en del på gamle observasjoner som tydet 

på at silplatene ikke var åpne for væskegjennomstrømning. 

Det har vært fremsatt diverse alternative hypoteser, men 

av temmelig spekulativ karakter ("aktivert diffusjon" etc.) 

XVIII. PLANTENES STOFFPRODUKSJON 

I 

XVIII.I Oversikt. 

Den største inntektsposten i plantenes produksjonsregnskap 

er fotosyntesen av karbohydrater i kloroplastene. Den største 

utgif'tsposten er respirasjonen. Vannomsetningen tas ikke med 

i dette regnskapet. Med "stoff'H menes tørrstoff. Det er 

mange andre mindre inntekts- og utgi:ftsposter, opptak av 

mineralstoffer, lekkasjetap, tap av døde celler og organer, 

etc. Hovedinteressen samler seg om balansen mellom f'oto 

syntese og respirasjon, f'ordi disse prosessene dominerer 

kvantitativt. 
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Denne balansen p~virkes sterkt av miljøfaktorene, fordi 

fotosyntese og respirasjon ikke alltid varierer i takt. 

Samme prosentvise endring kan forskyve balansen fordi 

I'otosyntesen normalt har større omsetningskapasitet enn 

resp~rasjonen. Forholdet mel.lom produserende og forbrukende 

cellevev og organer s p tLl.e r- også stor rolle for utslaget av 

miljøfaktorenes variasjon. 

Den lysintensiteten hvor fotosyntese og respirasjon holder 

hverandre nøyaktig i like~ekt, kalles kompensasjonspunktet. 

Det kan lett bestemmes eksperimentelt. Ellers var det før 

bare nettoresultatet av omsetningen en kunne bestemme ved 

forsøk i lys : assi.milasjonsoverskuddet. Man kunne ikke 

avgjøre hvordan lyset virket pA respirasjonen, fordi foto 

syntesen ville overskygge eventuelle effekter. Alle bereg 

ninger ble derf?r bygget _på det postulat at respirasjonen 

var den samme i lys som i mørke. 

På dette punktet har isotopkjemien gitt helt nye muligheter. 

Vi kan 1•merke" forskjellige stoffer som deltar i omsetningen 

med radioaktive atomer, og på den måten holde fotosyntese og 

respirasjon ganske godt fra hverandre. 

Man snakker om en egen fotorespirasjon. 

De såkalte Q4-plantene skiller seg ut. 

Det har da vist seg 

at lyset øker rc5pirasjoncn hos de aller CLestc planter. 

De har praktisk talt 

ingen fotorespirasjon og arbeider derfor mer økonomisk. 

Mais og sukk:errør er de mest kjente. Til forskjell :fra dem 

kalles vanlige planter med fotorespirasjon for Q
3
-planter. 

En annen gruppe med spesiell produksjonsøkono~i er sukkulentene. I . 

peres stoffskifte viser en ganske genial tilpasning til den 

uhyre vanskelige økologiske situasjon de lever i: knusktørre 

og ofte glovarme voksesteder. 

.• 

XVIII.2 Litt historikk. 

XVIII.2.1 Fra Aristoteles til Priestley. 

ARISTOTELES men.te at jorda fungerte som mage for plantene, 

så de :fikk sin næring i fullt ferdig form gjennom røttene. 

Den enorme autoritet spm alle hans skrifter fikk, hindret 

all nytenkning opp gjennom middelalderen. 
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LEONARDO DA VINCI var den :første som satte eksperimentell 

prøve p5 teorien og fant at den var gal. Men en kardinal, 

P.N.DE CUSA (1401-64) hadde litt tidligere gjort et tanke 

eksperiment som o~s~ pekte i retning av at plantene måtte 

ernæ~e seg av vann. 

På den tiden, i alkjemiens glansperiode, falt det helt rimelig 

å tenke seg at vann kunne bli :forvandlet til plantestoff. Man 

var jo på jakt etter "De Vises Sten" som skulle kunne forvandle 

saker og ting til gull. ·Jaktutbyttet ble magert. 

Vi kommer over i den iatrokjemiske epoke, hvor signaturlæren 

dominerte i biologi og med±sin. Den gikk ut på· at det fantes 

legedom for alle sy~dommer i planteriket, og at Gud hadd~ gitt 

legeplantene kjennetegn (signatur) som viste hva de dudde til 

for den som kunne se. Læren ble mest konsekvent utf'ormet av 

PARACELSUS (1493-1541), døpt Aurelius Philippus Theophrastus 

Bom~astus von Hohenheim. Nire:formete,blad skulle helbrede 

nyresyke, lungeurt Lu rrg e s y k e, blåveis leversyke ( Anemone 

hepatica av hPnar = 
J. lever), osv. 

Et av de store navn t denne epoken var ,TEAN BAPTISTE VAN IIELMONT 

( 15 7 7 -16 4 l~ ) s om er b 1 it t berømt :for d et se 1 j e :forsøket s om han 

gjennomførte etter de Cusa's oppskrift. I en nøyaktig oppyeid 

mengde jord vokste en seljestikling i løpet av 5 år til et 

ganske pent tre med bare vann som næring, og uten at jorda 

viste nevneverdig vekttap. 

Van Helmont var den :første ~om skilte klart mellom forskjellige 

"lu:ftarter". Han påviste blant annet co
2 

(11gas syl.vestre") 

og utredet hvordan den dannes bl.a. ved :forbrenning og gjæring. 

Han viste også at det kan dannes mus ved en reaksjon mellom 

skitne skjorter og hvetemel(!) 

Man ble etter hvert klar over at plantene ikke kunne le~e av 

vann alene, men at det måtte være sto:ff'er oppløst i vannet. 
/ 

•• 

MARIOTTE viste f.eks. at stof:fene i planteaske stammer :fra 

jordbunnen. · Lenger kom man ikke i det 17de· århundre. 

"Plantefysi_ologiens far.1', .den engelske presten STEPHEN HA.LES: 

( 1677-1761), · en samtidig -av NEWTON, f a n t'< u t · at plantene måt-te· 

ta op~ en.del av sin næring fra luften, i form av sm& partik 

ler. Han .mente også at.lyspartikler kunne .opptas i bladene 

og " b Ld r-a til en foredling av p Lan t e s t.o f'f'e n e v , 
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.CH20H.CO-TPP-protein 

• 
-->-CH20H.COOH + TPP-protein 

(transketolase) 

Glykolsyren oksyderes lett videre til glyoksylsyre 

-->-· CHO.COOH + E.H? ~ 

Glyoksylsyren er et meget reaktivt stoff som kan ta ulike 

veger,· f.eks. til maur. syre, oksalsyre, eplesiyre, eller til 

glycin (cH2.NH2.COOH), men i alle tilrelle ~il det før eller 

seinere bli avspaltet co2• Det er kjernepunktet i fotorespira 

sjonen. 

Hvilken :fysiologisk· :funksjon denne :fotorespirasjonen med 

glykolsyre som primært substrat kan ha, er :foreløpig uklart. 

XVIII.? _Q4~planter . 

•. 
V"'ITTTT rt 1 r'if\ __ .,....; •..• .; ~.,..,,.. 1 "ro..,,..n.+ n.;..., no n,,. 1 v s u t nv t +.;...,,,. 
.I~ V ..LJ..-L • I • ...a... ~2 a,ai....,.1..1...1.rJat.A.11• ! ....._,..,&.tav"'-'- ~.1..1.g vq ~J .L J v ""...6...1;,j,.b • 

• 

Det var :fotosyntese:forsøk med mais som :først viste at det 

-fins planter som er mer e-ff'ektive sto-ff'produsenter enn de 

vanlige c3-plantene. Når' maisplanter står i et lukket kar 

med godt lys, blir det nesten ikke målbare mengder av co
2 

igjen i luften, mindre enn 0,001 % og ofte meget mindre 

(co2-minimum :for c3-planter ligger mellom 0,005 og 0,015 %). 
Maisplantene hadde også høyere lysmetningsnivå og høyere 

assimilasjonsutbytte enn man hadde runnet hos andre ~rter. 

Snart kom andre arter til med samme egenskaper. Først 

sukkerrøret (Saccharum o:fficinarum). I 1971 kjente man 

rtindt regnet 175 c4-planter. Nesten 2/J hører til grasfamilien. 

Så er det noen få halvgras og vel 50 tofrøbladete1 med Ama 

ranthus, Atriplex og Euphorbia som de dominerende slektene. 

Felles :for alle disse plantene er: 

(a) et meget lavt co2-kompensasjonsnivå, 

(b) en høy lysmetningsintensitet, 

(c) et meget høyt assimilasjonsutbytte, og 

( d) 'ubetydelig :fotorespirasjon. 
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Mens det maksimale assimilasjonsoverskuddet hos c
3
-plantene 

er.10-25 mg co2/dm
2
/time, kan det hos de fleste c~-plantene 

komme over 60, og hos sukkerrør over 90 mg co
2
/ctm /time. 

Diagrammet nedenfor viser typiske assimilasjonskurver for 

to gras-arter, en fra hver gruppe. 

mg co2/dm2/time 
50 i- 

JO 

20 

10 

20 40 

---o 

a - bermudagras 
(Cynodon dactylon) 

b - hundegras 
(Dactylis glomerata) 

.•. , 
60 ·103 lux 

c4-plantene hører stort sett hjemme i tropiske og subtropiske 

områder. Deres overlegenhet som stoffp~odusenter kommer særlig 

godt fram ved høy temperatur. Ved J0° kan f.eks. halvparten av 

bruttoproduksjonen gå bort i fotorespirasjon hos c
3
-plantene, 

mens c4-plantene bare har et nesten umerkelig tap. 

Hos c3-plantene finner man et kraftig co
2
-utbrudd ved brå over 

gang fra sterkt lys til mørke. Yotorespirasjonen fortsetter 

noen sekunder i mørke med oppsamlet glykolsyre fra fotosyntesen 

som substrat. Noe slikt co2-utbrudd finnes ikke hos c4-planter. 

XVIII.7.2 Bladanatomi. 

Alle c4-planter har kranstype-anatomi. Bladnervene ligger 

inne i en tett slire av store parenkymceller med kloropla~ter. 

Sliren kan bestå av et eller to cellelag. Det er tverrsnitts 

bildet som ligger til grunn :for navnet "kr:anstype". De store, 

kloroplastholdige parenkymcellene danner på tverrsnitt en 

krans omkring ledningsstrengen (se :fig. neste side)~ Hos 

c3-planter kan det også være en parenkymsl~re omkring lednings~ 

strengene i bladet, men cellene mangler da alltid kloroplaster. 
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Sukkerrør 

Bladtverrsnitt med 

ledningsstreng omgitt 

av et enkelt lag av 

kransparenkym-celler. 

I ledningsstrengen 

veddel øverst og 

sildel nederst. 

Kloroplastene i kransparenkymcellene er forskjellige fra 

kloroplastene i assimilasjonsparenkymet ellers i bladet. De 

har en annen granastruktur, og stivelseskorn fins bare i 

kransparenkym-kloroplastene. c4-plantene har altså 

(e) kransparenkymslire omkring bladnervene, og 

(f) to ulike typer av kloroplaster. 

XVIII.7.3 p E p • 

HATCH og SLACKs teori :for c4-plantenes :fotosyntese bygger på 

det :faktum at de har PEP. PEP er en vanlig :forkortelse :for 

fos:fo-enol-pyrodruesyre (mer korrekt :fosfo-enol-pyruvat). 

Man visste fra tidligere at_ propionsyrebakterier og enkelte 

andre kan assimilere co2 ved karboksylering av PEP. Det 

greier c4-plantene like bra: COOH 
I 
fH2 

-->~ co 
I 

CH2 I 
C - 
I 
COOH 

p E p 

COOH 

oksal 
eddiksv"llj_"'e 

+ p 
u 

uorganisk 
fos:fat 

Dette er syrer vi kjenner fra EMP-ruten (s. 20-24). 

Oksaleddiksyren kan lett bli omdannet videre, enten til 

eplesyre eller til asparaginsyre: 

/ 
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COOH 
I yH2 
co 
I 
COOH 

+ NADP.H0 i:.. 

COOH 
I 
CH2 ' CIIOH 
I 
COOH 

+ NADP 

eplesyre (c4) 

COOH 
I 
fH2 
co 
I 
COOH 

+ 

COOH 
I 
CH2 

Cl I transami.nase , 
l ···-;,;> I 2 

CHNH2 I 
COOH 

glutaminsyre 

COOH 
I 
CH2 I 

. CHNH
2 I 

COOH 

+ 

COOH 
I 
CH2 br2 I 
co 
I 
COOH 

.CX-keto 
glu tarsyre 

.. 

Hos noen arter dannes det mest eplesyre, hos andre mest av 

asparaginsyre. Det er disse tre c4-syrene som har gitt 

gruppen navn. De har en helt ny f'orm f'or co
2
-assimilasjop 

som tidligere var ukjent hos 

av PEP til oksaleddiksyre). 

Eplesyre og/eller asparaginsyre. dif'funderer nå inn i krans 

parenkymet rundt ledningsstrengene. Der blir de .. f'ørst 

dekarboksylert igjen. All co2 som settes fri, går inn i 

den vanlige Calvin-cvkelen (s. 41), som kransparenkymcellene 

har komplett enzymutstyr til. Eplesyre og asparaginsyre 

fungerer altså bare som "G0
2
-:ferger". 

Det er ikke til å unngå at det lekker noe glykolsyre ut av 

kransparenkymcellene under Galvin-cykelen. Den vil da bli 

dekarbok~ylert på samme måte som hos G
3
-plantene. Men her 

kan karbondioksydet ikke slippe ut av bladet. Det fanges 

momentant inn igjen av PEP i det perifere assimilasjons 

parenkymet. PEP-karboksylasen er uhyre efrektiv og påpasselig. 

_ Ingen co2-m~leky1er slipper fo~bi. 

C4-plantene kan altså ikke helt unngå fotorespirasjon, men 

de h~r uskadeliggjort den. Glykolsyre-produksjonen er lokali 

sert i et eget "Galvin-verksted" midt inne i bladet, sånn at 

det blir mulig å fakke inn igjen all karbondioksyd som blir 

dannet ved dekarboksylering~reaksjonene. 



B h 

XVIII. 7. l.t Oversiktsskiema. 

I 

I 
- -- - I 

I Peri:fert 
assimila 
sjons 
parenkym 

+ 
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- I 91 .,_ - ·------ - - --f:-', 
I ·-~ 
I ~ 

.:-J) 

I ~ 
0 
-0 
l' r- 
t5 ~ 
fl) 
-0 

Krans- 
parenkym 

I 
-'- - ---- _ _J 

XVIII.7.5 

---~~~ oksaleddiksyre ~-~ 
eplesyre asparaginsyre 

pyro 
druesyre _ \_/ - ---- 
-=-- I c4 -syre I 

fosfo- re 
lyserolsy ~ g 

t 
glykol syre- 

Calvin 

cykelen 

lekkasje 

L- -- - - -- - 

p 
u 

STIVELSE 

Genetikk. 

Det fins c3- og c4-arter i 

samme slekt i enkelte til 

felle (Atriplex). Det kan 

tyde på at det genetiske 

grunnlaget for forskjellen 

er enkelt. Muligheten for l60 

Fig. viser assimilasjons 

kurven for en kloro:fyll 

:fattig erte-mutant, sam 

menliknet med normaltypen. 

co2-opptak, beregnet i 
pM/time/mg kloro:fyll 

å lage nye c4-typer ved 
krysning eller mutasjon 120 

er ikke så helt fjern. 

80" 

240 ·t ERT 

200 
mutant 

20 40 
l 

60 
' r-·· . 

80 100 · 120 

103 lux 
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XVIIIe8 Sukkulent-metabolisme. 

De fleste sukkulenter lever på C sa tørre og varme lokaliteter 

at de o:fte (kanskje som reg'el) tvinges til å holrle spalte 

åpningene lukket det meste av dagen (kaktus, bergknapp, 

yngelblad= Bryophyllum, eldtopp = Kalancho~}. Mange av dem 

har en særegen karbon-metabolisme som minner litt om c4-planter. 

I forsøk med f'ikenkaktus (Opuntia) oppdaget DE SAUSSURE allerede 

i 1804 et de kunne ha en negativ RQ. Respirasjonskvotienten er 

forholdet mellom utskilt co2 og opptatt o2. Denne fikenkak 

tusen tok opp både co
2 

og o
2 

i mørke. 

Det viser s,eg at det hoper seg opp eplesyre i ganske store 

mengder i vakuolene i løpet av natten. Litt mere av andre 

syrer kan det også bl± dannet, f.eks. av sitronsyre. 

I varmt vær smekker spalte- 

åpningene igjen snart etter 

at det blir lyst. I dagens 

løp vil eplesyren litt etter 

litt bli dekarboksylert. 

Alt karbondioksyd som 

blir frigjort, går inn 

i Cal~incykelen og en- 

der i sukker og stivelse. 

Plantene greier altså å 

drive normal fotosyntese 

om dagen, tross lukkede 

spalteåpninger, ved å 

tære på nattens fangst 

av co2 som er lagret i 

eplesyremolekylene. 

20 

15 

Det viser seg at det 

nattlige opptaket av 

10 

5,0 

4,o 

200 

100 

Bryophyllum calycinum blad 

~ 

stivelse 

----~i~:~i~_.. . . .:~·.:·~~~~,., -,-~~--,--J.Jj,ii.~a 
0 10 20 JO 40 50 timer 

Stiv~ls~ i g pr. kg ·rriskvekt 
Eplesyre i nVal/ kg f'riskvekt 

co
2 

og produksjonen av syre er sterkt avhengig av co2-konsen 

trasjonen i atmosfæren (fig. neste side). Det tyder på at 

eplesyre-~yntesen foregår ved karboksyleringsreaksjoner. 

Det ser ut til å være en samkjøring av to slike reaksjoner. 
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• 
mVal pr. Bryophyllum c r-o n a t.urn 

100 g tørrs t. r-------------------- 
500 

::: ~;,o 
11 

JOO l~i-·~·-r-----=-----r--------..--1 
2 4 6 8 

( 1) r,;;;\ karboksyl.ase 
RunP + c;y · > fosfoglyserolsyre 

ribulose- 
difos:fat 

·. (2) 

( J) 

(4) 

Fosfoglyserolsyre 

Enol-pyrodruesyre 

( AMP = 

PEP + 

enolase) enol-pyrodruesyre 

+ A TP + P .> PEP + AMP + u 

adenosin-monofosfat, PP u 
~ 
~ 

PP u 

= uorganisk pyrofosfat) 

karboksylase > oksaleddiksyre 
( 5) Oksaleddiksyre + NADP. H2 ~ eplesyre + NADP 

Dette er det sannsynlige reaksjonsforløpet for syntesen av 

eplesyre om natten. Dekarboksyleringen om dagen er~enklere 

( ) malat- - ® 6 Eplesyre+ NADP d 1 j >pyrodruesyre + co2 + NADP.H
2 e ryr rogenase 

(7) 0+ RuDP~ inn i Galvin-cykelen f'ram til karbohydrat, 

På denne måten kan sukkulentene drive co2-butikken med over 

skudd, selv om det som oftest blir svært lite de kan få tak 

i utenfra om dagen. I engelsk-amerikansk litteratur kalles 

_ denne omsetn_ingen for Crassulac_ean Acid Metabolism, ofte 

forkortet til CAM (etter Crassulaceae = tykkbladete).· 

.. 
.• 
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XIX. BLOMSTRJNGSF'YST , .... t)GI 

• XIX.l Orient t~ri.ng. 

Det er en radikal omlegging av plantenes utviklingsmønster 

som skjer ved overgangen ~ra den vegetative t~l den generative 

f'ase. De slutter å lage blad og begynner A lage blomster 

isteden. De aller første tegn er endringavdelingsmønsteret 

i toppmeristemene som fører til at vegetasjonskjeglen skifter 

form: 

Stengelspj.ss av _hvete 

Vegetativ 
fase 

Tidlig 
generativ 

fase 

Når en skal prøve å utrede hvorfor plantene blomstrer når de 

blomstrer, og hvordan de kan holde rede på kalenderen, 0 rna en 

skille mellom flere stadier eller f'aser i den utviklings 

prosessen som ender med blomstring 

Ungdomsfase 

Blomstrings-induksjon 

Knopputvikling 

Eventuell knopphvile 

Blomsterutvikling 
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Frøplanter blomstrer ikke. Plantene må gjennom et kortere 

• eller lengere unRrlomsstadium før de er i stand til å blomstre . 

Før blomsterutviklingen starter må det være skjedd noe på 

det biokjemisk-fysiologiske plan som penser utviklingen over 

i det nye sporet. Plantene må ha fått en blomstringsinduksjon. 

Utviklingen av blomsterknopper er en vekstprosess som krever 

rikelig tilførsel av byggemateriale og respirasjonssubstrat. 

Når denne oppgaven får prioritet, må den vegetative veksteh 

dempes (konkurranseforhold): 

. Eple: Laxton Superb 

A 

194J 

Gran (Sovjet-Samveldet) 

B I 
+ 

,-.---r--,--.,-,---r--,--1-~+-~·· 
1925 1950 

Relativ Arringbredde 
+=kongleår 

a..-------------.---,---·. --,-- 
'\Hel strek - rel,avling 

(Etter Ljones) 1951 ?stiplet - rel.årringbredde 

. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .. 

Plantene trenger et solid assimilasjonsoverskudd åta av for 

å kunne blomstre. 

forsøk: 

som karbonkilde. 

som ble dannet. 

.• 

Dette kommer aller klarest fram i vevskultur- 

Små stengelbeter av julesalat 

(Cichorium intybus) ble skåret 

ut sterilt og dyrket på et 

passende substrat med ~ukker 

Kinetin og 

adenin var tilsatt i forholdet 

1:13 mg/liter. Det utviklet 

seg knopper på det kallusvevet 

Ved svak kon- 

sentrasjon bare vegetative, men 

økende antall blomsterknopper 

med økende sukkerkonsantrasjon. 

·Julesalat 
C 

50 

}~I I 6Y"s 
Ordinat: prosent kulturer 

med knopper 

Stiplet: vegetative kn6ppe 
Hel strek: blomsterknoppe1 
Abscisse: sukkerkonsentra 
sjon i 1/100 Mol. 
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Nå~ blomsterknoppene er ferdig utviklet, må de ikke sjelden 

ta en kortere eller leng~re hvileperiode før de springer ut. 

Selve blomsterutviklingen er igjen en periode med rask vekst 

og spesielle krav til lys, temperatur og fuktighetsforhold. 

Det er blomsterinduksjonen ctet har vært arbeidet mest med. 

Siden blomstringen er så nøye korrelert med årstidene, lå 

det nær å tenke at de miljøfaktorene som skifter sterkest 

med årstidene, kan være hovedansvarlige for blomsterinduksjonen. 

Det er i første rekke lys og temperatur. 

Lysintensiteten varierer sterkt med årstidene, og d~n kom 

først i søkelyset. Det var til å begynne med ingen som tenkte 

på døgnrytmen, vekslingen mellom dagslys og nattmørke, men 

det viser seg at det er den som teller for· blomsterinduksjonen. 

Effekten kalles for fotoperiodisitet. En kan grovt skille mel 

lom langdagsplanter som trenger lang dag for å blomstre, og 

kortdagsplanter som trenger lang natt. Det fins også arter 

som ikke tar det så nøye, de dagnøytrale. 

Temperaturavhengigheten var også annerledes enn man gjettet. 

Mange planter må ha en periode med lav temperatur på tidlig 

utviklingsstadium t'or å bli indusert til å blomstre. 

lavtemperatur-behandling kalles vernalisering. 

En slik 

Forsøksteknikken består i å dyrke plantene i kontrollert klima 

med god tilgang på vann og næringssalter, og prøve å forandre 

blomstringsvanene ved å manipulere med temperatur og daglengde. 

Man registrerer tidspunktet for blomstring og blomstsrmengden. 

Når klimafaktorene endres, virker det ikke bare på blomstringen, 

men også på den vegetative utvikling. Det kan bli urene forsøks 

resultater ~ordi plantene ikke er like langt utviklet i de for- 

skjellige forsøksleddene. For å unngå denne feilkilden, kan 

man bruke en fysiologisk tidsskala, inndelt f.eks. etter anta1~·. 

fullt utvokste blad . 

• 

• Hvis man venter med å registrere effekten til blomsterknopper 

er synlige, får man bare bestemt en gjennomsnittseffekt over 

minst to vesensforskjellige utviklingsfaser: induksjon og 

knopputvikling. Kanskje inkluderer man en knopphvile også. 

Det er ikke sikkert knoppene kan sees før hvilen er avsluttet. 
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Denne vanskeligheten kan man bare komme utenom ved å f'oreta 

m~kroskopiske undersøkelser av toppmeristemet med korte mellom 

rom gjennom hele utviklingsperioden, noe som krever mye arbeid 

og stort plantemateriale. 

Slike undersøkelser har gitt god innsikt i reaksjonsmåten ror 

en lang rekke arter, men den bakenforliggende årsakskjede11 

har man ikke fått skikkelig tak på. For mer enn 100 år siden 

fremsatte JULIUS SACHS ("plantefysiologiens grunnlegger") en 

hypotese om at det må være spesielle blomstringshormoner på 

ferde. Denne hypotesen ble nærmere presisert i 1936-37 av 

den russiske plantefysiologen M.H.Tsjailachan, som kalte det 

hypotetiske hormonet for florigen (= blomsterskaper). Mange 

har siden vært på jakt etter- dette hormonet, ·men ingen har 

funnet det. En er derfor blitt mer oppmerksom pi et annet 

alternativ. Det kan tenkes at induksjonen blir bestemt av 

en kvantitativ balanse mellom flere hormoner og storfer 

(gibberelliner, auxiner, cytokininer, abscissiner, eventuelt 

også etylen, adenin, sukkerkonsentrasjon, etc.). Det f'ore- 

ligger atskillige forsøksresultater som viser at de kjente 

plantehormonene kan ha et ord med i laget når plantene be 

stemmer seg_for å blomstre. 

Startpunktet i årsakskjeden for de fotoperiodeiske reaksjonene 

er det eneste som er blitt helt sikkert bestemt. Siden det er 

en lysreaksjon, må det være et fotokjemisk aktivt pigmentsystem 

som absorberer lyskvantene. Det viser seg å være .fytok.rom 

systemet, med de to modifikasjonene P670 og P?JO (s. 109-112). 

Dette gjelder både langdagsplanter og kortdagsplanter. Men 

hvilke enzymsystemer fytokromet tar kontakt med, og hvilke 

reaksjonsserier som settes i gang, det har man ennå ingen 

peiling av. Heller ikke har man kunnet forklare hvovfor 

langdagsplanter og kortdagsplanter reagerer så ~orskjellig. 

Jo mindre man vet sikkert, dess større spillerom er det for 

- .f arrt a sLe n , Hypotesene er talløse - og løse, de fleste . 

• 
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XIX.2 
/" 

Ungdomsfase . 

• 

I alminnelighet kan man ikke få frøplanter til å blomstre, 

men det fins unntak. Ved å·trikse med lys og temperatur 

har en f.eks. fått rødmelde (Chenopodium rubrum) til å 

blomstre som bitte små frøplanter i en skål med f~ktig 

filtrerpapir. Men ellers må plantene normalt ha nådd et 

visst vegetativt utviklingsstadium før de kan induseres til 

å blomstre. 

Høstrug-sorten Petkus blir ikke blomstringsmoden før den har 

utviklet minst 7 blad. Normalt blir den sådd om høsten, over 

vintrer som småplanter, og ~kyter aks neste sommer. Da pleier 

det å bli dannet 25 b'lad :før akset kommer. I vernaliserings 

forsøk har en kunnet presse antallet ned til 7, men ikke lenger. 

I andre tilfelle kan ungdomsfasen vare i årevis, hos trær i 

50 år og mere. 

Hos enkelte arter er det en tydelig morfologisk forskjell 

på skudd i ungdomsstadiet og blomstringsmoden tilstand. 

E:føy (Hedera helix) er et godt _eksempel i vår flora 

a - blad fra skudd i ungdoms 

fasen, b- fra blomsterskudd. 

Det fins treslag hvor ungdoms 

form og "voksne" trær først 

ble regnet til forskjellige 

slekter. 

Men selv om de to formene er 

morfologisk like, kan det være 

fysiologiske :forskjeller som ikke 

bare gjelder evnen til å danne blomster, men f.eks. stiklingenes 

evne til å danne røtter. Hos trær danner stiklinger fra ung 

domsfasen s6~ regel lett røtter. Likedan stiklinger fra de 

nederste greinene av eldre trær, og især fra rotskudd. Stik 

linger fra greiner oppe i kronen på eldre trær vil der~mot 

vanskelig slA rot. Det er sannsynlig at forskjeller i auxin- 

konsentrasjon kan spille en rolle her~ Rent generelt kan man 

•. ikke si mer enn at overgangen fra ungdomsf'ase til blomstrings 

modne plant~r ·skjer ved ~ndringer i den indre hormoribalansen. 
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Sekelplanten, Agave americana, kan bli svært gammel før den 

·blomstrer. Den blomstrer hare ~n gang og dør. I U.S.A., 

hvor den hører hjemme, kan den bli ca. 8-10 år før den blomst 

rer, men i Europa kanskje 40-50 år. Dette viser at miljø 

:forholdene kan ha mye å si for ungdomsfasens varighet. Det 

er især :fruktdyrkere som har vært opptatt av dette. De har 

utviklet mange slags kunstgrep f'or å korte inn ungdomsfasen. 

Ellers er en slik innkorting av stor betydning i treforedlingen. 

Her er stikkordet podning. Ved å pode kvister :fra ganske unge 

trær inn på eldre, blomstermodne trær kan man i mange tilfelle 

:få podekvistene raskt.over i blomstring. 

XIX.J Vernalisering. 

XIX.J.l Kuldebehandling i biologi og ideal~ 

11 

Med vernalisering menes en lavtemperatur-behandling på tidlig 

utviklingsstadium som korter inn tiden fra :frøspiring til 

blomstring. 

Metoden ble lansert i Sovjet-Samveldet i 1928 av landbruks 

forskeren THOFIM LYSENKO, som h,jelpemiddel i korndyrkingen. 

De :første :forsøkene var gode, men siden t~k ideologien over 

hånd og da gikk det mindre bra. Lysenko svang seg opp til· 

en slags biologi-diktator i Stalin-tiden. Det gikk hardt 

ut over sovjetrussi~k biologi - og biologer. 

Man hadde ofte store problemer i Sovjet, -både med høstsæd og 

med vårsæd. Hard vinterfrost kunne rasere de åkrene som ble 

.•. 

sådd om høsten. Korte, kjølige somre kunne gjøre det vanske 

lig å :få vårkornet modent. 

Lysenkos metode, som ble kalt vernalisering (russ. jarovisering), 

gikk ut på å bløte såkornet av høstsorter til ca. 50% svelling 

og så_ lagre det kjølig og fuktig ca. 6-8 uker. Etter ~or 

siktig tørking kunne det da bli sådd om ·våren, og oppførte 

seg da som vårsæd. Det spirte og skjøt aks samme sommer. 

Foredlingsarbeid med høstsorter kan ved vernalisering gå 

dobbelt så f'ort som ellers, fordi man kan få en ny generasjon 

hvert år. I Sovjet bl~ metoden også brukt noen år i korn 

produksjonen (ca. 40 mill.dekar tilsådd med vernalisert såkorn~ 

i 1937), men resultatene har nok vært skuffende. 
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Lysenko mente at høstsæden etter noen sesonger med effektiv 

vernalisering gikk over til å bli vårsæd. Dette var~ tråd 

med "Mitsjurin-biologien"s hovedtese, at en målrettet for 

andring av arve-egenskaper kan oppnås ved hensiktsmessig 

miljøpåvirkning. 

Kornslagene kan ~ltså vernaliseres pA frøstadiet. Prosessen 

kan kommP i eane aJt mens rrøene ennA sitter pA akset, i kjølig 

og fuktig vær. De mest effektive vernaliseringstemperaturene 

ligger for kornslagene mellom +J og +5° C. 

XIX.J.2 Stokkløping. 

Der er vanli~ere at plantene ikke reagerer positivt på kulde 

behandling før de er kommet et lite stykke på veg i vegetativ 

utvikling. "Naturlig vernalisering" under ungdomsfasen er 

årsak til utidig stokkløping hos toårige arter (kål,. kålrot, 

rødbete, gulrot o.~1.). Med stokkløping menes utvikling av 

blomsterskudd allerede første år. Normalt danner disse artene 

bare en rent vegetativ bladrosett første år. Det er klare 

sortsforskjeller i tendensen til stokkløping. På steder med 

risiko for seine kuldeperioder om våren kan stokkløpingen gi 

store tap for dyrkerne. 

Planter som har fått en utilsiktet vernalisering, kan på 

forskjellig måte devernaliseres. Det må skje kort etter kulde 

behandlingen, før blomstringsprosessen er kommet i sving. En 

kan bruke varmebehandling, oksygenfri atmosfære, kortdags 

behand1int, vekstretardanter (B 9) o.a. 
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• 

Noen arter har et absolutt kuldekrav. De kommer aldri i blomst 

hvis de dyrkes kontinuerlig ved vanlig værelsetemperatur f.eks. 

Det gjelder blant annet bulmeurten (Hyoscyamus niger), som har 

vært meget brukt som :forsøksplante. Andre arter blomstrer 

nok til slutt i alle fall, men svært :forsinket hvis de ikke 

:får noen kuldebehandling. 

XIX.J.J Fysiologi . 

• 

En vet lite sikkert om hva som skjer under vernaliseringen, men 

fiYor det skjer, er på det rene. E:f:fekten er strengt lokalisert 

til aktive meristemer, spesielt til knoppmeristemene. 

Det lar seg~øre å kjøle ned enkelte knopper. Da blir det 

bare dem som utvikler blomster. Dette er viktig. Det -v Ls e r' 

at det ikke ,blir produsert noe blomstringshormon som svinser 

omkring i hele planten. 

Podnings:forsøk med btilmeurt o.:fl. ble til å begynne med tatt 

som bevis :for en slik hormonteori. Det er både toårige og 

ettårige sorter av bulmeurt. Hvis man poder et blomstrende 

sideskudd eller blad :fra en ettårig plante inn på rosetten 

av en toårig plante, så smitter blomstrinesimpulsen over. 

Da skyter det opp et blomsterskudd fra den rosetten som ellers 

:først ville skyte året ettir. I noen tilfelle kan en krysse 

artsgrenser i slike podings:forsøk. Blomstringsinduserte 

skudd av tohakk eller potet kan f.eks. ind11sere blomstring 

hos bulmeurt. Det hypotetiske hormonet ble døpt vernalin. 

Disse :forsøkene rimet dårlig med det store bevismaterialet 

som tydet på at vernaliseringsef1ekten er strengt lokalisert 

til de meristemene som direkte har :følt kulden på kroppen. 

Det var også påvist at det må være celledelinger i ·gang 

i dem hvis det skal bli noen e:ffekt. Hvis man hemmer delings 

aktiviteten_, f.eks. med respirasjonsgifter, blir behandlingen 

_uten virkni~g. 

Forsøk med gibberellin ser ut til å kunne oppkla~e denne 

motsetningen. Rosettdannelsen hos toårige arter er en spe 

siell form :for dvergvekst. Gibberellin har en utpreget evne 

til å oppheve dvergvekst. Man kan som regel tvinge slike 

rosetter til å utvikle opprette skudd ved gibberell~n 

behandling. 
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.. 
Hos bulmeurten og en del andre toårige arter ser det ut til 

at blomstringen kommer som en automatisk konsekvens av skudd 

utviklingen. Bulmeurten blomstrer like bra etter gibberellin 

behandling som etter vernalisering. Det er da ikke nødvendig 

å postulere at det fins et spesielt vernaliseringshormon for 

å kunne forklare podingsforsøkene. Det kan like godt være 

en ren gibberellineffekt . 

~ Kjemiske analyser av vernaliserte og uvernaliserte embryo 

av rug, dyrket p& et sukkerholdig substrat, tyder på at det 

dannes en ny type av lavmolekylære proteiner som direkte 

konsekvens av kuldebehandlingen. Det kan være histoner. 

Etter Jacob og Monods teori (s. 8J) er det påleiring og 

avsp~lting av histoner på kromosomenes DNA-helikser som 

bestemmer hvilk~ genkomplekser som skal være i aktivitet 

i den enkelte celle. Ved aktivering av nye gengrupper ville 

en histonavspalting under vernaliseringen kunne styre .meri 

stemene inn på en ny utviklingskurs mot blomstring. 

.. Hvis denne hypotesen er riktig, er det klart at genaktive 

ringen måtte være strengt bundet til etterkommerne av de 

meristemcellene som selv er blitt kulde-aktivert. Det er 

også rimelig at kuldebehandlingen må være langvarig-. Ved 

lav temperatur går celledelingene smått. Det er få celler 

som er i deling til enhver tid. Derfor må det vare en stund 

før så mange celler er blitt aktivert at de kan styre utvik 

lingen. Det rimer også bra at det har vært mulig å oppnå 

blomstringsinduksjon ved en oppstykket kuldebehandl~ng. 

(mange korte kuldeperioder med nøytrale intervaller). 

Nattlvs-arten Oenothera biennis er en toårig art med absoluttt 

kuldebehov. Den lar seg ikke indusere til blomstring ved kon 

stant lav temperatur, men lett ved regelmessig veksling mellom 

+3° om natten og +11° om dagen. En slik veksling svarer vel 

omtrent til normalt vinterklima i de områdene i U.S.A. hvor 
• 

denne arten hører hjemme. Konstant lav temperatur vil antake- 

lig stopp~ all celledeling etter hvert. Når dagtemperaturen 

ligger høyere, kan delingsaktiviteten ta seg opp igjen. 

Vernalise~ingsforsøk lykkes bare når plantene får godt lys 

gjennom hele kuldeperioden. Det er nødvendig for å vedlike 

holde en tilstrekkeli~ høy sukkerkonsentrasjon i meristemene. 
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XIX.4 Fotoperiorlisitet . . . 
XIX.4.1 Oppdagelse, de:f'inisjoner og reaksjonstyper., 

Under f'oredlingsarbeid med tobakksplanter i U.S.A. f'ikk man 

fram en type som ble over 3 m høy, men som ikke ville blomstre 

på f'riland: Maryland Mammoth. Avleggere som var satt inn i 

veksthus, blomstret til alles overraskelse i desember. 

Samtidig· arbeidet GATINER og ALLARD med soyabønne-sorten Biloxi 

som pleide å blomstre i september, uansett såtid: 

Såtidsf'orsøk med Biloxi 

Såtid 1. blomst Veksttid 

2.mai 
16.juni 
2. aug. 

4. sept·. 
11. 
29. 

125 døgn 
92 
58 

Alle forsøk på A korrelere disse variasjonene med endringer 

i en eller annen miljø~aktor~ var lenge helt misslykket. Til 

c:,l, tt b Le ,.,.~+ lnc:,f-• i-Y.C? .ke n ,,.~,... non c;:o n O'bocito +o n .•... ·na-øn ..., u '""' u~""en ~.._, v. .i.i. .•. -...,llaJ ..............• ._.....L. ~'-"'.a .••. ....,'-"s"_ .. nt.., "-"""" .._m_....,. en 1 t:,._. •...•. 

av døgnrytmen, :forholdet mellom daglengde og nattlengde. Begge 

arter var kortdagsplanter (1920). Videre forsøk med andre 

arter tydet·på at plantene kan deles i tre hovedgrupper: 

Kortdagsplanter - blomst~er bare· hvis dagen er kortere enn 
en viss kri tisk ·,_daglengde. 

Langdagsplanter - blomstrer bare hvis dagen er lengere enn 
en viss kritisk daglengde 

Dagnøytrale planter - blomstrer relativt uavhengig av dag- 
lengden under· ellers gode forhold. 

Døgnrytmens innflytelse på blomstr~ngen kalles fotoperiodisitet. 

Reaksjonen kan omfatte tidspunktet f'or blomstring, mengden av 

blomster, eller begge deler. De daglengdene som induserer 

blomstring, kalles induktive daglengrler. 

Første forutsetning for blomstring er at stoffproduksjonen 

- -er tilstrekkelig til å dekke behovet for respirasjonssubstrat 

og byggemateriale. En grunnbelysning med 8 timers godt dagslys 

skulle være tilstrekkelig for dette formålet. Daglengden kan 

så varieres med en tilleggsbelysning av så svak intensitet at 

sto:ffproduksjonen blir omtrent den samme i alle :forsøksledd 

( ca. 100 lux)._ 
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Det fotoperiodiske reaksjonssystemet er meget ømf~ntlig. 

Klart måneskinn og gatelamper kan være virksomt. I plantasjer . - av sukkerrør (kortdagsplante) har en brukt helikopter-lyskaster 

for å hindre blomstring. Timeberegningen kan også være meget 

presis. Hos hrodd:frø, Xanthium strumarium (= X.pennsylvanicum) 

kan en innkorting av daglengden med JO min. endre reaksjonen 

fra rent vegetativ utvikling til 100 i blomstring. Det har 

vist seg at det fins flere reaksjonstyper enn de tre som først 

ble definert: 

Lang-kortdagsplanter må først ha en langdagsperi~de og 
korte dager for å komme i biomst. 

Kort-langdagsplanter må omvendt ha korte dager først en tid, 
og så lange. 

0 sa 

Noen arter blomstrer bare ved middelslange dager, og andre 

nettopp ikke ved middels lange dager. 

XIX.li.2 Kvantitative variasjoner i reaksjonsmåten. 

Noen planter har et absolutt daglengdekrav. De går til varig 

blomstringsstreik hvis de ikke får "riktig'' daglengde. Lang 

dagspianten bulmeurt (Hyoscyamus niger) og kortdagsplanten 

eldtopp (Kalanchoe blossf'eldiana} hører begge til disse p;rin 

sipprytterne, s.e fig. A • 

Kalanchoe 80 60 Hyoscyamus 
Antall døgn A Antall døgn 
til 60 40 til blomster- 
blomst- skudd skyter 
ring opp fra rosett- 

40 20 bladene 

6 12 18 24 timers daglengde 

Soyabønne-sorten 

Biloxi vil ikke 

blomstre dersom 

natten er kortere 

enn 10 timer, uan 

sett hvor lang 

dagen er (fig. B) 

8 

6 

4 

B. Biloxi 

Or-d Ln a t r Antall· 
leddknuter med 
blomsteranlegg 

Abscisse: natt 
lengde i kunstig 
døgnrytme 

4 timers dag 

0 5 10 15 20 
t irner 
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Andre arter har et relativt daglengdekrav De blomstrer til 

.. slutt i alle fall, men sterkt forsinket hvis'de får "gal" 

daglengde. (Istedenfor betegnelsene absolutt/relativ brukes 

ofte kvalitativ/kvantitativ). 

Noen arter blomstrer bare hvis de far induktiv daglengde noen 

døgn i trekk. Andre blomstrer hvis de får ett døgn ~ed opti 

mal daglengde. Hele planten, eller storparten, må ha den 

induktive daglengden hos mange arter. Det fins også arter 

som blomstrer hvis et enkelt blad er blitt indusert. 

Noen arter fortsetter å blomstre når de er vel i gang, selv 

om de da blir overført til en ikke induktiv daglengde, mens 

andre da slutter nokså snart. Alderen spiller også en rolle. 

Som regel skal det mindre induktiv påvirkning til for å få 

gamle planter i blomst enn unge (se fig.} . 

.. 

6· 

4 

2 

10 20 30 

Svimling, Lolium temulentum 

Abscisse: plantenes alder fra 
såing 

Ordinat: antall døgn med lang 
dag som gir 100 % 
blomstring. 

(Plantene dyrket i kort dag 
og overført til lang dag 
på angitte tidspunkter.) 

~o døgn _ 

Temperaturen kan også modifisere reaksjonsmåten. 

bulmeurten dyrkes ved 30° må den ha minst 12 timers dag for 

å blomstre, men ved 15° er 9 timer tilstrekkelig. 

Hvis 

Det f'ins 

også arter som kan slå helt om ved en temperaturendring. 

XIX.4.J Interferens med cirkadiske rytmer . 

• 

Daglengde-effektene viser at plantene må ha et instrument 

til A måle tid, en biologisk klokke. De viser en fysiologisk 

døgnrytme selv om de dyrkes under helt konstant~ klimaforl1old: 

cirkadiske rytmer (av cirka dies= ca. et døgn}-. Plantene 

svinger mellom en dagtilstand og en nattilstand. 
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Plantene reagerer ulikt på belysning etter som lyset treffer 

dem i dagtilstand eller nattilstand. Dette kompliserer dag- . - lengdereaksjonene. Samspillet kommer klarest fram i forsøk 

med kortdagsplanter som får nattavbrudd med noen få minutters 

belysning på forskjellig tid. Figuren nedenI'or illustrerer 

resultatene av en slik forsøksserie med Biloxi. 

BILOXI 
soyabønne 

Maksimal stimulering av blomstringen 

( A) 0 12 24 /~ 36 
I JO 

48 60 72 

Maksimal hemning av blomstringen 

Plantene ble dyrket i en kunstig døgnrytme med 8 timers dag og 

pH timers natt. Når lyset slukkes, går plantene over fra rlag 

tilstand til nattilstand. Selv om det n~ er kontinuerlig mørke 

i 64 timer, vil nattilstand (dobbelt skravering) og dagtilstand 

(enkel skravering) skifte med 12 timers mellomrom. Avbrudds 

belysningen hemmet blomstringen n~r den traff plantene i natt 

tilstand, men stimulerte blomstringen når den traff i dagtilstand 

Noen flere eksempler: 

Kvitsennep, Sinapis alba 

(B) 

Blomstring 

...... 7 % 

...... 20 'fo 

...... 55 % 

...... 92 'Jf, 

...... 48 % 

. . . . . . 16 i· 

KLO 4 8 12 16 20 24 

.. 

Kvitsennep er_ en relativ langdagsplante. Den ble dyrket under 

kortdagsforhold før o~ ette~ en induksjonsperiode på 6 dager 

med 2 timer~ avbruddslys til forskjellig tid, slik diagrammet 

viser. 
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"' 

. - Lysavbruddsforsøk med kortdagsplanter 

8 timer dag+ 16 timer natt 

Kalanchoe 

140 

100 

60 

20 
Kl. 4 8 12 16 

Ordinat: antall dager til 
blomstring 

Abscisse: klokkeslett regnet fra 
starten av mørkeperioden (kl. o) 
Kortvarig avbruddsbelysning på 
angitte tidspun~ter 

· Xanunum 

6 

4 

2 

Kl. 4 8 12 16 
Ordinat: blomstring-sstadium 
funnet ved_ anatomisk undersøkels 

De cirkactiske rytmene kommer blant annet til syne ved _døgn 

rytmiske bladbevegelser som fortsetter etter at plantene er 

satt under helt konstante forhold. Hos enkP1te arter er disse 

bevegelsene så klare at de kan registreres ved hjelp av en 

skriver. Et eksempel fra BUNNINGs undersøkelser 

Canavalia ensiformis - Døgnrytmiske bladbevegelser. 

Bladene svinger.mellom en dagstilling og en nattstilling. 

' 1 2 :3 5 6 7 døgn 

Fra og med 
J.døgn sto 
plantene i 
mørke v"ed 
kons ta n t tem 
peratur. 

Bevegelsene fort 
setter med lang 
somt avtagende 
amplityde. 

• XIX.4.l~ Avbrudds:forsøk og aksjonsspektrum : f'ytokrom: 

Det :fins planter som blomstrer etter induktiv belysning av et 

enkelt blad. Dette vi~er at den primære fotokjemiske reaksjonen 

må foregå_ i bladene. (Vernaliseringen virker på knoppmeristemet. 

Det første spørsmål som da reiser seg, er hvilket pigmentsystem 

som eksiteres. For· å få rede på de t t e , må en prøve å bestemme 

aksJonsspekteret for effekten. 
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ti 

Det kan en best gjøre ved lysavhruddsforsøk med pLa n t e r- som 

bare trenger ett døgn med induktiv daglengrie for å blomstre. 

Avbruddshelysningen gis i alle forsøksledd på nøyaktig samme 

tidspunkt og med samme intensitet (antall kvanter pr. mm2 pr. 

millisek.), men merl ~lik bølgelengde. Ved en grunnbelysnin~ 

på 8 timer godt dagslys vil lysavbruddet da hindre kortdags 

planter fra å blomstre, men stimulere langdagsplanter til å 

gjøre det. Efrektiviteten av de ulike bølg~lengden kan måles 

ved registrering av tidspunktet for blomstring eller mengden 

av blomster (eventuelt blomsteranlegg). 

Slike forsøk viste snart at rødt lys (640-660 nm) var mest 

effektivt, både til å hindre blomstringen av kortdagsplanter 

og til å indusere blomstring hos langdagsplanter (NB!). 

8 t. L 
• 

• + 
( A) i Rødt lys mest effektivt 

K = kortd~gsplanter, L = langdagsplanter, +=blomstring 
induseres, - = ingen induksjon 

Denne rødtlys-effekten motvirkes av mørkerødt lys (?JO nm), 
hvis det kommer umiddelbart etter det røde lyset. Går det 

noen minutter mellom 

de to lysperiodene, så 

har det mørkerøde lyset 

mindre virkning. 

Fig. B viser resultatene 
av et slikt forsøk. Det 
ble gitt 2 min. rødt lys 
etterfulgt av 3 min. mør 
kerødt med økende tids 
av~tand (abscisse). Ordi 
naten angir blomstrings 
stadiet som ble registrert 
i de forskjellige leddene. 

8 

6 

4 

2 

Xanthium 

(B) 

10 20 30 min. 

Slike forsøk viser helt klart at det aktive pigmentsystemet 

må være fytokrom. ( Se side 111.) 
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Etter 8 timers godt lys vil mesteparten av I'ytokromet vmre 

kommet over i den mørkerødt-absorberende formen P730. I 

l~pet av 16 timers mørke går reaksjonen langsomt tilbake til 

P66o· Hvis denne reversjonen hindres ved lysavbrudd, blir 

blomstringen av kortdagsplan.ter hindret. Blomstringen hindres 

altså ved overvekt av P730. Vilkåret for blomstringsinduksjon 

kan da forsøksvis formuleres slik 

hvor K er en slags spesifikk'~lomstringskonstant". 

seg åpenbart om ganske hårfine balansefo~hold. 

Det dreier 

nette bekreftes 

ved avbladin~sforsøk. 

under kortdagsforhold, induseres til å blomstre hvis ett blad 
0 , 

far en lang dag. 

Fullvoksne planter av svimling som dyrkes 

Effekten forsterkes hvis noen av de andre 

bladene (som bare har stått i kort dag) blir fjernet, og jo 

tidligere, dess bedre. Fjerner man derimot det ~ne langdags- 

• 

bladet, så hemmes blomstringen, og mest hvis det fjernes like 

etter at den lange dagene~ slutt. 

Hos la_!lgdagsplantene virker rødt avbruddslys til å indusere 

blomstring. Siden rødt lys omdanner P660 til P730, må P730 
virke induktivt på langdagsplanter. 

skulle da bli 

Vilkåret for induksjon 

hvor Ler en tilsvarende "blomstringskonstant'', naturligvis 

med forskjellig verdi etter art og eventuelt geografisk rase. 

Andre forsøk tyder på at denne forestillingen kan være for enkel. 

Det biokjemiske reaksjonsforløpet er kanskje programmert for et 

bestemt enrtringsforløp i forholdet P660 / P730 i løpet av mørke 

perioden. 

XIX.4.5 Fra blad til knoppmeristem. 

Siden den primære lysreaksjonen skjer i _b~aderte, må det gå 

en stofftransport fra blad til knoppmeristemer, antakelig 

gjennom silvevet. Vi vet ikke hva som transporteres, men 

kaller det florigen for å ha et navn på det. Dette må ikke 

forlede en til å tro at eksistensen av et slikt stoff er 

bevist. 
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At det faktisk fore~år en transport· av et eller annet, er 

derimot sikkert bevist. Avbladingsforsøkene med svimling 

og andre arter viser det klart nok. En annen type avbladings- 

forsøk er utført med en kortdagsvarietet av Chrysanthemum. 

Bladene blir ribbet av den øvre delen av skuddet, men får sitte 

på nederst. Hvis -nå den nakne toppen får langdagsbelysning 

og bladene nederst kortdagsbelysning, så blir det dannet 

blomsterknopper i toppen. 

belysning og bladene langdagsbelysning, blir det ikke dannet 

blomsterknopper. Konklusjonen er entydig. 

Også ved podingsforsøk er det påvist at noe transporteres, 

her fra en plante·til en annen. 

laget en serie togreinete planter av broddfrø (gaffelgreining), 

og de ble så podet sammen arm i arm. (Se fig.) 

Den ytterste frie greinen 

av plante nr. 1 fikk 

kort dag, mens alle 

de andre sto i en 

nøytral daglengde 

som ikke induserer 

blomstring. 

lige planter dannet 

blomster på begge 

o/o 

800 1 (H) 
700 

600 

500 

400 

JOO 
* 

200 

lOQ 

0 

Samt- 

Hødmelde 

Hvis omvendt toppen får kortdags- 

; 
- -- --+ 

' Kort · 
dag 

I et kjent forsøk ble det 

---L 
Ikke induktiv lang dag 

·Podingsforsøk med Xanthium 

greiner. Alle planter kom i blomst~ 

f o r-s ø.k s ob .i ekter. 

( A) 

XIX.4.6 Biokjemi. 

For å komme på spor etter det biokjemiske reaksjonssystemet 

som settes i sving av fytokrom, har man prøvd å bruke enklere 

Fig. B viser 

mørkerødt 

hvordan aktiviteten av enzymet 

glyserolaldehydfosfat-dehydro 

genase øker når 72 dager gamle . . 
frøplanter av rødmeld~ (Cheno~ 

podium rubrum) blir belyst med 

mørkerødt lys. Et annet eksem- 

pel er vist i diagrammet øverst 

på neste side 

12 24 
timer 

J6 
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In~holdet av ascorbinsyre 

oksydase i Crøbladene av 

J6 timer gamle senneps 

frøplanter øker svært mye 

raskere i mørkerødt lys 

enn i mørke. net er påvist 

flere slike effekter, men 

de har hittil ikke hjulpet 

til å oppklare prosessen. 

I en del tilfelle er det også 
påvist endringer i konsentra 
sjonen av DNA og RNA. 

300 

200 

100 

Senneps-frøplanter 

12 24 36 timer 

XIX.5 Samspill-eCfekter . 

. ., 

Det er mange faktorer som kan virke på blomstrings-induksjonen: 

Lavtemperatur-behandling (vernalisering), daglengdeklima, gibbe 

rellin, auxin, abscissinsyre, CCC m.m. Hos rødsmelle (Silene --· 
armeria) kan f.eks, h]omstring bli indusert i lang dag ved 

normal temperatur, i kort dag ved høy temperatur, og også 

ved behandling med gibberellin. 

Når så mang~ faktorer griper inn i samme prosess, kan det bli 

mange lite gjennomsiktiee samspill-effekter .. Rødsmellens 

reaksjonsomslag er et godt eksempel. Den kritiske daglengden 

.f'or bulmeurt endrer seg med temperaturen (s.227). Gibberellin 

kan delvis erstatte både vernalisering og langdagsbehandling.· 

Slike ting gjør det ~kke enklere å finne årsakssammenhengen. 

XIX.6 Blomstringen. 

Utviklingen fra knopp· til blomst er også avhengig av miljø- 

faktorene. Stort s-0tt ~irker lys, temperatur og vannbalanse 

på samme måte som på vegetativ vekst, men blomsterorganene 

tåler mindr~ av tørke, regn, f~ost, og andre.påkjenn~nger. 

Temperaturen under tidlig knopputvikling kan ha ganske stor 

innflytelse på blomstene~ størrelse, I'orm og farge. Hos 

tulipaner varierer f.eks. summen av antall blomsterdekkblad 

og støvblad med temperature~ (homologe organer), se fig. 

øverst på neste side. 
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.. 
% l 

80 ~ 

60 - 

40 - 

20' 

Tuliuan - Relativ hyppighet av blomster 
med ulike antall kronblad+ støvblad 

9° C 

Kinanøkleblom (Primula sinensis) f~r hvite blomster hvis tempe 

raturen under knopputviklingen er over J0°, ellers lilla. Om- 

vendt får Petunia hvite blomster ved lav temperatur. Enkelte 

georginer blir gule ved normal temperatur og røde ved høy tem 

peratur. Hos gjøglerblomsten (Mimulus} blir både tegninger og 

fargenyanser sterkt påvirket av temperaturen under knopputviklint 

Lysforholdene (lysintensitet og daglengde) har også mye å si for 

fargestoffsyntesen. 

Alle vindbestøvere og insektbestøvere må ha godt vær under 

blomstrine;en f'o r- pollenutvikling og bestøving. 

XX. MODNING OG VF~KS1'AVSLUTNING 

Nektarprodnk- 

sjonen varierer også sterkt etter fuktighet og temperatur. 

XX.I Fruktutvikling. 

Fruktutviklingen er en ren vekstprosess. På tidlig kartstadium 

foregår både celledelinger og cellestrekning, men siden blir 

det ren strekningsvekst. Den er sterkt avhengig av tilførsler 

fra skuddet. Iler merkes konk~rransen mellom vegetativ vekst 

og :fruktutvikling. Forskjellige kunstgrep kan brukes for å 

lede utviklingen i den ene eller den anne retning. 

En finner to hovedtyper av vekstkurver hos frukt, dels enkle 

eksponen~ialkurver som ellers vanlig for vegetative· organer, 

dels kurver som viser to vekstfaser (se fig. på neste side). 

De to vekstfasene kommer best fram hvis man konstruerer 

tilvek~tkurver istedenfor 't o t a Lv e k.et k.u r-v e r-. 



B li 235 

mm diameter 

30 .. 
20 

10 

Vek~tku~ve for frukt av 
Cucumis anguria 

Abscisse: Antall dager 
fra blomsten springer ut 

-5 0 5 10 15 20 25 

~ Søtkirsebær 

Il - Totalvekst 
C - Tilvekst 

~ I , I I I I I I M - J - J - A 
Mai-juni-juli-august 

V 
/ I i F 
M J J A M J J A 

.I første fase øker fruktemnet i størrelse~ i mellomfasen fore 
går embryovekst, embryodifferensiering og utvikling av endosperm, 
og i siste fase blir veksten av fruktveggen gjenopptatt. 

Fruktutviklingen er kontrollert av hormoner, særlig auxin og 

gibberellin. Hormonproduksjonen foregår i alminnelighet i 

frøene. "Bæret" i jordbær er dannet av blomsterbunnen. Det 

er de små gryna på overflaten som er fruktene. Hvis de blir 

fjernet, blir det ikke noe jordbær. Men hvis de erstattes med 

auxinholdige agarbiter, gå~ utviklingen nesten som normalt 

partenokarpi (= fruktutvikling uten befruktning). Kunstig 

partenokarpi kan også fremkalles med auxin hos tomat og med 

gibberellin hos eple. 
• 

Under siste del av fruktutviklingen syntetiseres organiske 

syrer, sukker, proteiner, fargestoffer, aromastoffer, m.m.m 

Ofte dannes pektinaser som oppløser midtlamellene så cellene 

løsner fra hverandre (epler blir melne, etc.). 
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XX.2 Etylen. 

XX.2.1 Etylen i fruktmodningen. 

Folk som hadde mye med frukt å gjøre, la tidli~ merke til at 

overmoden og halvråtten frukt kan "smitte" god frukt som ligger 

sammen med den, selv om det ikke er noen fysisk kontakt. Først 

i begynnelsen av "trettiåra" ble det påvist ·at f'rukt under 

modning skiller ut etvlen (cH
2
::CH...,,), og at denne gassen også - ~ 

aksellererer modningsprosessen (antokat.alyttisk reaksjon). 

Etylenproduksjonen er nøye korrelert med respirasjonen. På et 

bestemt stadium under modningen finner en hos mange fruktslag 

en meget rask økning av respirasjonen: klimakteriet (se fig.) 

Respirasjon av epler under lagring 

(Bramleys Seedling) 

a - innhøsting 
b - overgang til stasjonær 

fase med lav respirasjon 

b 
(A) 

J A s 0 N D måned 

Noen flere respirasjonskurver 

med tydelig markert klimakte 

rium er vist på fig. B. 

Klimakteriet innledes med en 

økning av etvlenprorluksjonen. 

Sammenhengen mellom etylen 

konsentrasjon, respirasjon og 

·modningshas~Lghet er i mange 

tilfelle helt klar. Etylene 

virker da som en utløsende og 

aksellererende faktor, men mod 

ningen går ellers som normalt. 
Det er.mulig at etylenet pr~mært 

virker på cellenes perme·abili tet. 

60 

50 

40 

JO 

20 

10 

(B) 

avokado 

.5 15 
--,-- 
25 døgn 
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XX • 2 • 2 "E; ty 1 en s o rn v c k s treg u 1 at or ._ 

.• - Etylen virker på ma.n g e vekst- og u t v I kl:lngsproses ser, ti 1 dels 
i samspill med andre hormoner. Det er gasskromatografien 

som har ~jort det mulig å studere slike et'fekter. Vanlig 

cellevev kan produsere mellom 0,5 og 5 nanoliter pr. g pr 

time av etylen, og frukt under klimakteriet kan skille ut 

ca. 100 nl/g/time. Rekorden har visnende orkid~blomster 

med J400 nl/g/time. Ved gasskromatografisk analyse kan en 

p~vise ned til 10-12 mol. En oversikt over eI'fekter som 

hittil er påvist, viser slående likhet med andre plante 

hormoner: 

Auxin Gibbe- 
rellin. 

Hviletilstander X 
Ungdomsfase X X 

Veksthastighet X X 
Blomstrings- 

X X 
• induksjon 

Kjønsbestemmelse X X 
Fruktsetting X X 

Fruktmodning X X 

Knolldannelse X X 
Bladfelling X X 

Rotdanning X X 

Aldring X X 

Cyto 
kinin 

Abscissin 
syre Etylen 

X X X 

X 

X 

X 

X 

X 

X 

X 

X X 

X 

X 

X 

X 

X 

X 

X 

X 

X 

X 

X 
X 

X 

X 

iHusk at abscissinsyren er oppdaget nokså nylig.) 

Det var unormale vekstreaksjoner i lysgass-forurenset labora 

torieluft som først satte en på spor av etylen. Det viste 

seg å være den mest virksomme komponenten. Tidlig ble det 

også oppdaget at gassforurensning kan fremkalle bladfellinrr. 

Behandling med vekststof':fer av auxine-rt..!E.})en kan bevirke en 

kraftig økning av etylenproduksjonen (se fig. neste side). 

Den biokjemiske reaksjonsvegen fra auxin til etylen er ikke 

klar, men mange av de eff~ktene som tidligere ble tilskrevet 

auxin, er ant~kelig fremkalt av okt etylenproduksjon. Det 

gjelf}er blant annet røttenes p o s Lt.dv e geotropisme og 'induk 

sjonen av blomstring hos ananas. 
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2 

(A) Etylenproduksjon i småheter 

av bønne (nl/time) etter til 

setning av 2-li.-n (bL{\:;tilk) 

kontroll 

2 6 8 10 timer 

Etylenet har små molekyler. Det løses lett både i vann og i 

lipider og kan diffund~re raskt gjennom cellevev, både i væske 

fasen og i intercellularluften. 

Etylenet virker stort sett veksthemmende. Det hemmer syntesen 

av DNA og dermed all delingsvekst. Virkningen på streknings 

veksten er mer komplisert. Det bremser cellestrekningen, men 

hemmer også "tilstivningen" av veggen og :forlenger vekstfasen. 

Det fører som regel til økning av diameter og volum, og unrler 

tiden til større sluttlengde. 

(B) 

20 

10 

(c) 

lengdevekst 

mm/segment 

kontroll 

økning i friskvekt 

mg/segment 

+ etylen 

NB 

10 

5 

+ etylen 

24 72 
l 

24 48 72 96 timer 

Etyleneffekt på veksten av 5 mm lan~~ segmenter av etiolerte 
stengl~r av_ertefrøpl~nter. Plantene var 7 dager gamle ved 
startehav forsøket. De utskårne segmentene veide 10 mg. 
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• 

•. . 

Etylenet kttn sinke den normale differensieringen og lignin 

syntesen i vedvev, og helt hindre utfelling av lignin i celle 

veggene i styrkevev. Fig Aviser hvordan tilsetning av 50 ppm 

etylen sinker differensieringen av ved 
150 

100 

50 

( A) i etiolerte ertefrøplanter. Or-d Lri a te n 

angir antall differensierte vedceller 

pr segment med etylen (skravert} og 

uten. 

24 72 

Den autokatalyttiske eff~kten som er 

nevnt ved fruktmodning, kan også regi 

streres i vanlig cellevev (f~g. B). 

I forsøk med ertefrøplanter er det 

oppdaget at de reagerer på en meka 

nisk hindring med øket etylenp:roduksjon. 

Vekstreaksjonen vil da gjøre stengeleh 

tykkere og bedre i stanrl til å forsere hindringen. Etylen- 

• 

innholdet i intercellularluften i trestammer øker også ved 

mekanisk spenning (vindvirkning etc.) 

Fig. B viser hvordan tilset 

ning av etylen (pil) øker pro 

duksjonen av etylen i segmenter 

av etiolerte frøplantestengler 

av erter. Ordinat: utviklet 

etylen i nl pr. segment. 

100 

50 

(B) 

+ etylen 

0 40 80 timer 

1,5 

1,0 

0,5 

. ( C) 

hindret 

Fig. C viser hvordan rrøplanter 

av erter reagerer på en mekanisk 

hindring ved øket produksjon av 

etylen. •Ordinat: utskilt etylen 

i nanoliter pr. g pr time. 
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xx.3 Abscissinsvre. 

xx.3.1 Oppdagelse og isolering. 

I begynnelsen av 1960-årene ble det oppdaget en ny gruppe 
veksthormoner som regulerer hviletilstander, løvfelling, 

fruktfelling, m.m. Den viktigste representanten er ABA = 
abscissinsyre 

0 

ABSCISSINSYRE 

= ABA 

En litteraturoversikt fra 1970 omfatter allerede mer enn 500 

avhandlinger om dette hormonet~ som ble konstitusjonsbestemt 

i 1965. Mange flere er kommet til siden. Det er påvist'noen 

få andre, strukturbeslektede stoffer i plantemateriale, deri 

blant xantosin, som er et oksydasjonsprodukt av xantofyll: 

Xantosin 

Det er også fremstilt en del aktive a9scissinsyrederivater 
" ·syntetisk, men det er usikkert om aktiviteten kommer av at 

de omdannes til ABA i plantevevet. 
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XX~J.2 ABA i blad- og frukt:felling. 

' 

• 

Navnet abscissinayre er avledet av engelsk abscission og 

abscission layer. Det sikter til et skillevev av tynnveggete, 

parenkymatiske celler som dannes på tvers av blad- og frukt 

stilker mot slutten av vekstsesongen. Etter at blad og frukter 

er :falt av, utvikler det gjenværende skille~evet seg til et 

korklag s-0m beskytter arrflaten. 

I blad er dette siste :fase av en ganske kompl~sert aldrings 

prosess. Denne prosessen sinkes av auxin og cytokinin, men 

aksellereres av etylen og abscissinsyre. Et sikkert symptom 

på aldring er nedbrytning av klorofyll. Bladet gulner da 

:fordi karotenoidene kommer til syne. 

Etylen, som aksellererer :fruktmodningen, kan også påskynde 

gulningen av blad. Disse to prosessene har mange :fellestrekk. 

Under aldringen foregår det en nøyaktig programmert o~legging 

av stoffskiftet, slik at enzymatiske spaltinga- og nedbryt 

n~ngsprosesser :får overvekt. Mange av spalt~ngsproduktene 

ledes ut gjennom bladstilken og lagres til neste sesong i 

parenkymet i stengler, stammer, røtter og knoller. Mye av 

bladproteinet reddes unna i :form av aminosyrer og amider. 

En god del fosfater følger med, dessuten sukker og lett 

bevegelige kationer, is;er ·K+ og Mg++ • 

Nedbrytningen besørges delvis av enzymer som har vært lagret 

i lysosomene (s.9). Det kan være endringer av membranperme- 

abiliteten som er årsaken til at de nå settes på fri~ot. 

Parallelt med nedbrytningen foregår det fortsatt også e~ del 

synteser, blant annet av :fargesto:ffer av antocyanidingruppen 

(høstfarger}. Det blir ogsA syntetisert enzymer sbm har en 

~særlig :funksjon ved bladfallet, f.eks. cellulase og pektinase. 

• 

Det er altså en akt~v vekstprosess som :fører til at_b~ad og 

frukter faller av. Selv om forsøksmat~riålet ennå er nokså 

begrenset, er det helt tydelig at viktige faser av aldrings 

prosessen styres av abscissinsyre, eventuelt i samspill med 

andre hormoner. Det er sannsynlig at det kan være artsfor 

skjeller i denne reguleringen. 

' 
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5 

4 c- 

1---:-1 
L Kart:fall 

J 

2 

1 

AHA under modning av bomullskapsler 

2,5 
( A) 

1 
Åpning 

2,0 

1,5 

1,0 

0,5 

(B) 

sitter på. 

0 10 '20 30 40 50 0 2 4 6 8 10 
døgn døgn 

Ordinat: Abscissinsyre-innhold pr. kapsel i pg (begge :fig.) 

net er et tidlig kart:fall nå.r :fruktene er 5-10 døgn gamle, 

parallelt med en sterk økning i AJ3A-innholdet. Konsentrasjo 

nen i de :fruktene ~om detter av, er mye høyere enn i de andre 

som blir sittende (D). Etter kartf'ailet synker ADA-konsentra 

sjonen til nesten null. Men når :fruktmodningen kommer.i gang 

:for alvor etter JO døgn, ryker den i været igjen inntil skille 

vevet er :ferdig utviklet og kapslerte åpner seg (A). 

XX.J.J ABA under :frøhvilen. 

Under disse :forsøkene med bomullskapsler viste det seg at 

:frøenes spire-evne vari_erte i takt med ABA-innholdet : ingen 

spiring av 10 d gamle :frø~ meget god spiring av :frø som ble 

tatt :fra 20-30 d gamle kaps_ler, men ingen spiring av :frø :fra 

modne kapsler . 

Andre :forsøk viser at abscissinsyren :fungerer som h~ileregule 

rings-horrnon i svært mange tilfelle, kanskje helt generelt. 

Abscissinsyreinnholdet i :frø som trenger en langvarig strati- • 

:fiseringsperiode, synker jevnt under stratifiseringen~ hos 

kvitask (Fr~xinus americana) med 68 %. 

• 

Spiringen av byggkorn innledes med at .gibberellinsy·re· setter 

i gang en syntese av amylaser som spalter stivelsen i ende 

s-permen. Abscissinsyre hemmer denne amylasesyntesen ( fig. A 

på neste side). Tilsetning av ABA til spiremediet kan også. 

h ernme spi;ringen sterkt ( :fig. B neste s.) 



B 4 243 

• 
pg 

150 

100 

50 

Frøspiring hos 
manna-ask 

(Fraxinus ornus) 

~- kontroll 

,(+ ABA 

11 15 19 timer 

XX.J.4 ABA under vekstavslutning og ~nopphvile . 

• 

• 

• 

.., 
Det er påfallende hvor samtidig alle trær i en bestand avslutter 

veksten ut på sommeren og danner vinterknopper som straks går. 

inn i en hviletilstand. WAREING og medarbeidere har vist at 

dette er en daglengde-effekt, oi at·fytokrom er det fotokjemisk 

aktive pigmentet.· Under overgangen fra vekst til hvile øker 

frostresistensen sterkt. Dette er et uhyre viktig ledd i 

trærnes vinterforberedelse. 

Når granplanter overføres fra langdag~klima til kortdagklima, 

stopper veksten helt i løpet av en ukes tid, og det utvikles 

vinterknopper i skudd~pissene (HEI~E). Nordlige og ~ørlige 

provenienser har høyst forskjellig oppfatning av hva som er 

korte dager. De er tilpasset klimaet på voksestedet~ 

Overgangen f r-a aktiv vekst _til hvile er hormonbetinffet, og 

det er helt klart at abscissinsyren medvirker i mange tilfelle. 

Men det er antakelig også andre veksthemmende stoffer som kari 

spille en rolle hos enkelte arter. Undersøkelsene· tyder på . . 
at abscissinsyren under naturlige forhold syntetiseres i 

bladene ved overgang til kort dag, og så transporteres fra 

dem til knoppmeristemene, antakelig i silvevet. Behandling 

med ABA hemmer veksten under langdagsforhold. Om våren kan 

knopphvilen forlenges ved ARA-behandling, både hos trær og_ 

knoller (potet). 
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I mange tilfelle er 
r 

det påvist en klar 

~ntagonisme mellom 

gibberellin og ab 

scissinsyre. Gibbe 

rellin fremmer mange 

vekst- og utviklings- 12 

cm 

• 24 

20 

16 

prosesser, og abscis 

sinsyre hemmer dem. 

Nå har biokjemiske 

undersøkelser vist 

at b~gge disse hor 

monene har samme 

8 

4 

Vekst av solbærskudd 

a- lang dag 
b- lang dag 

+ 25 ppm ABA 
c- kort dag 

0 5 10 15 20 25 JO døgn 

utgangssubstrat for 

syntesen, nemlig mevalonsyre 

YHJ 
CH OH - CH - C - CH - COOH 2 2 I 2 

OH 

Mevaionsyre 

Kanskje kunne :fytokromsystemet :fungere som "pensemann" på 

syntesebånen og lede reaksjonen enten til den ene eller den aridrE 
' 

XX.J.5 ABA i stomatakontrollen. 

Enda en ABA-funksjon er oppdaget ganske nylig. Det ser ut til 

at abscissinsyren har kontroll over spalteåpningsbevegelsene. 

Sprøyting av blad med ABA :fører til kraftig reduksjon av trans 

pirasjonen som følge av spaltelukning .. Under visnings:forsøk 

:finner man en merkbar økning av bladenes innhold av ABA, 

selv ved en nokså beskjeden vannde:fisit. Et eksempel: 

Erte-:frøElanter 

1.'i 1s tand Vanninnhold ADA-innhold 
prosent fg/1000 planter 

Normal 
Svak visning 
Sterk visning 

90 
87,7 
76,_4 

• 25,4 
163 
J'ZS 

• 
En meget rask turgorsenkning i lukkecellene kan komme i ·stand 

ved eksport av K+-ioner. ABA kan tenkes å indusere en slik 

eksport ·ved påvirkning av membranpermeabiliteten. 
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• XXI. FROSTSKADE OG FROSTRESISTENS 

XXI.l Innledning. 

Det er stor forskjell på plantenes evne til å tåle lave tempe 

raturer. Mange arter fra varme strøk kan få en undertiden 

dødelig"kuldeskade ved temperaturer over frysepunktet (0-5° c). 
Skader som oppstår ved minus-temperaturer, kalles frostskader. 

Årsaken til kuldeskader er ikke klarlagt. Det kan være enzyma 

tiske likevekter under stoffskiftet som kommer i ulage. 

Planter som hører hj~mme i vårt klima, blir normalt ikke skadd 

før temperaturen synker under null. Jo flere kuldegrader det 

er, og jo lengere frosten varer, dess større skaderisiko. Et 

plutselig temperaturomslag er farligeFe enn en langso~ tempe 

ratursenkning. 

Frostømfintligheten varierer etter plantenes utviklingsstadium 

og fysiologiske tilstand. De tåler generelt mye mindre når de 

er i aktiv vekst enn når de er i hvile. Frost-ømfintligheten ~ 
viser de~for en tydelig årsrytme hos rlerårige a~ter. (Fig.) 

Røsslyng 
-10 

~20 

-30 

-40 

I III V , VII IX XI I III 

• XXI.2 Problemstillinger og metoder. 

Nesten alle undersøkelser over frostskade og frostresistens er 

utført med landbruksplanter, inklusive skogstrær. En gruppe 

• arbeider tar sikte på å registrere hva forskjellige arter, 

sor~er og proveniense~ tåler av frost. Dette er viktig å vite, 

både for plantedyrk~r~, skogplantere og foredlere. 
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• 

•. 

•• 

En,annen gruppe arbeider tar sikte på å :finne ut hva som er 

års~~ til at :forskjellige planteslag har ulik resistens, og 

hvordan og hvor:for de blir skadd av :frost. 

I alle tilfelle trenger man metoder til å undersøke hva som skje1 

under nedkjølingen, og man trenger en slags målestokk for skaden. 

Svært mange u.:ndersøkelser går ut på å bestemme letaltemperaturen1 

dvs. den temperatur som bare 50% av plantematerialet overlever. 

Det er ingen entydig størrelse. Den avhenger blant annet av 

hvor raskt nedkjølingen :foregår, hvor lenge letaltemperaturen 

:får virke, og hvor raskt opptiningen skjer. Den kan også 

variere etter lys- og :fuktighetsforhold. 

Letaltemperaturen alene gir ikke noen uttømmende karakteristikk 

av skaden. Det hender :f.eks. ikke sjelden at :frukttrær bukksr 

under litt ut på sommeren etter en hard vinterfrost, selv om 

de virker normale under knoppskytinge.n. 

Frilandsobservasjoner blir nokså upresise og må suppleres med 

laboratorieforsøk hvor en kan gi plantematerialet nøyaktig 

tilmålte kulderasjoner. Når alle :forsøk gjennomføres etter 

et ~tandardisert program, kan bestemmelser av letaltempera 

turen gi 'en god gradering. av relativ :frostresistens. Kvanti 

tative data er det va~skeligere å skaffe, :fordi det er så 

mange indre og ytre faktorer som kan modifisere reaksjonen. 

Det har·vist seg vanskelig å oppklare årsakssammenhengene 

på dette området. Bn kan registrere diverse fysiologiske og 

biokjemiske endringer under :frysing og tining, men d'e t er ikke 

lett å skille mellom det som er årsaker til at skad~n oppstår, 

og det som er :følger av den skaden som alt er skjedd. 

Det er også uklare punkter omkring isdannelsen i så enkle 

- systemer som rent vann og uorganiske oppløsninger. Hvor 

lang-t ned en oppløsning kan underkjøles, avhenger :f.eks. 

ikke bare av konsentrasjonen. Det spf.ller også en rolle 

hva slags sto:f:fer som er oppløst, men denne sammenhengen 

er ikke lett å analysere. 

Små iskrystaller e r mLrrd r-e stabile enn store. Krystallstørrel 

sen vil de r-f'o r- øke etter hvert ved at vannmolekyler evaporerer 

:fra. ove~:flaten av små 
0

krystaller og slår s~g ned på de st~rre. 
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Denne omkrystalliseringen er en meget langsom prosess med 

en helt ekstrem temperaturavhengighet : hastigheten synker 

. til tiendeparten når temperaturen synker 5°. 

Vann i tynne skikt fryser meget vanskeligere enn fritt vann~ 

En vannfilm pA 10 pm mellom to glassplater fryser først ved 

JO kuldegrader. 

Fryseforsøk med forskjellig plantemateriale viser at skaden 

beror på hvor mye av vannet i cellene som omdannes til is : 

FDyseforsøk med potet 

Varighet av 
nedkjøling 

12 min. 
15 
18 
20 
22 
25 
26 

Vevstemperatur 
o C 

Prosent vann 
frosset til is 

Prosent 
celler i live 

.. 

- 1,5 
- 1,9 
- 2,2 
- 2,8 
- J,2 

4,6 
- 4,7 

J4,8 
4J,6 
52,1 
57,5 
62,7 
70,4 
72,7 

100 
9J,J 
78,9 
61,5 
2J,l 
2,7 
0 

'I 

XXI~J Osmotisk potensial og underkjøling. 

En sier ~t pla.ntene f'i:·vser når det dannes is 
• 

av cellesaftens osmotiske potensial vil frysepunktet ligge 

• , -"- 0 1 nem. Fa grunn 

noe under null. En øking av cellesaftens osmotiske potensial 

kan være et middel til å unngå frysing. En slik øking kan 

f.eks. komme i stand ved spalting av stivelse til sukker eller 

av proteiner til aminosyrer. I mange tilfelle finner man en 

tydelig årsrytme i osmotisk potensial som løper parallelt med 

årsrytmen i frostresistens. 

D~agrammet viser årsryt 
men i osmotisk potensial 
hos blågran (Picea pun 
gens), fra undersøkelser 
i U.S.A. 

atm. 7 

JO 

20 

10 

JFMAMJJASOND 

Sammenhengen mellom osmotisk potensial og frysepunktsdepresjon 

viser at det ikke er så mange grader frysepunktet kan senkes 

ved. slik regulering, men det kan spille stor rolle for plante 

nes sj~nser til å overleve likevel, i_områder _med relativt 

mildt vinterklima. Se tabell på neste side. 
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Sukroseløsninger ved 20° C ._ 
I 
!f 
1 

Khnsentrasjon Frysepunkts 

depresjon, ° C 

Osmotisk{Relativ lu:ft 

potensial1fuktiehet 

o.o o.o 0 atm. 100 'fo 
9.5 0.52 7 - 99.5 % 

18.2 1.05 14 - 99 % 
34.7 2.10 27 - 98 % 
49.2 J.10 Iw - 97 o/o 

61.5 4.05 52 - 96 % 
7 l~. 5 5.05 65 - 95 % 

140 11.0 142 - 90 r/o 

Hos planter i vår :flora er det sjelden å :finne potensial 

verdier over ca. ~O atmosfærer. 

Det er en annen måte til å unngå frysing som betyr mer: 

underkjøling. Isdannelsen kommer vanskelig i gang hvis det 

ikke finnes passende krystallisas,jonskjerner som vannmolekylene 

kan ordne seg omkring. Sammensetn~ngen av cellesaft og cyto- 

' 1 

plasma har stor innflytelse på dette :forholdet. 

Treknopper :fryser ved - 18° til - 26,5° C 

Noen eksempler 

Eføy 

Furunåler 

Blad av vintergrønn 

- 20° C 

- 21° C 

- J2° C 

Når et sterkt underkjølet plantevev fryser, går isdannelsen 

meget raskt. • I f'z-y s e f'or s ø k kan en ved hylp av flytende lu:ft 

eller nitrogen undertiden oppnå en så rask nedkjøling at det 

ikke dannes ~skrystaller. Ved en slik glassfrysing kan celle 

ne tåle meget lavere temperaturer enn når det dannes iskrystal- 

ler. Glassfrysing :forekommer sikkert ikke i naturen. 

Betingelsen for at det skal dannes iskrystaller, er at det 

er nok vann til stede. Helt tørre planter og planteorganer 

kan derfor tåle meget hardere frost enn saftige organer. 

Moser og lav som vokser p& trestammer over snøen kan tåle de 

laveste vintertemperaturene som forekømme~ i naturen .. Helt 

tørre frø har vært kjølet ned til et par hundre kuldegrader 

uten åta skade, og sporer og pollenkorn så langt ned mot 

det absolutte nullpunktet som det er mulig å komme. 
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XXI.4 Ekstracellulær or; intracellulær isdannelse. 

En må skille mellom to typer av isdannelse: intracellulær 

isdannelse, hvor det dannes iskrystaller inne i cellene, og 

ekstracellulær, h~or isen utkrystalliseres utenfor (mellom) 

cellene. 

Intracellulær isdannelse synes å være dødelig i alle tilfelle, 

men den spiller liten rolle i naturen, fordi nedkjølingen i 

alminnelighet går meget langsommere enn det kreves for intra 

cellulær isdannelse. 

Under vanlige forhold ute dannes de første iskrystallene alltid 

i intercellularrommene, altså utenpå celleveggene. Årsaken til 

dette er ikke klar. Men når de første krystallene er dannet, 

det 

Det 
4 

' er 

' 'ill av 

vil videre utkrystallisering skje ved at de vokser, slik at 

ikke blir betingelser for isdannelse inne i cellene. 

forutsetter at cytoplasmamembranenes vannpermeabilitet 

såpass høy at vannmolekylene kan dirfundere raskt nok ut 

cellen, i takt med nedkjølingshastlg11eten. 

Hvis det dannes is mellom cellene i større mengde, kan de bli 

sprengt fra hverandre. Frostr~nger hos trær oppstAr på denne 

måten. Frostsprengning av trestammer skyldes to samvirkende 

effekter: volumutvidelsen på grunn av isdannelse, og sterkere 

skrumpning av de ytterste cellelagene som inneholder mest vann. 

XXI.5 Frostskade som ~ttørringseffekt. 

Cellene mister mer og mer vann under den ekstracellulære is- 

dannelsen. En så sterk dehydrering kan skade cellene på mange 

rorskjellige måter. 

(1) Reduksjonen av vanninnholdet er i seg selv uheldig. Turgor- 

-trykket rorsvinner, vekst og rotosyntese stopper, men ikke res- 

pirasjonen. Stofrbalansen blir ugunstig, men på kort sikt 

skulle en ikke vente noen irreversibel sk~de~ 

(2) Celleinnholdet skrumper på grunn av vanntapet. D~kan 

løsne fra veggen: rrostplasmolyse. Cellemembranene kan da 

bli så sterkt skadet at cellene ik~ blir helt restituert 

under opptiningen~ men skranter og vil kanskje dø. 
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t 
(' , .. 
~ 

( 3) Saltkonsentrasjonen øker. Det er en meget farlig konse~ 

kvens av uttørringen, fordi høy saltkonsentrasjon kan føre til 

at cytoplasmaproteinene koagulerer utsalting. Denne prosessen 

er i alminnelighet irreversibel. 

(4) Proteinenes hydratasjanstilstand endrer seg. Vannkappen 

omkring reaktive grupper svinner inn, så de lettere kommer i 

kontakt. Det kan f.eks. bli dannet svovelbroer mellom tråd- 

molekylene der det sitter SR-grupper. Andre bindings- og 

utfellingsreaksjoner kan ogs~ bli utløst. 

med at de alltid er reversible. 

En kan ikke regne 

• t' 
t 

(5} Direkte utfelling av tungt oppløselige stofrer kan også 

foregå når konsentrasjonen kom~er over en viss gren~e. 

(6) pH-endringer kan ofte opptre som bivirkning av de andre 

biokjemiske endringene. Det kan ha ganske stor innflytelse 

både på proteinenes stabilitet og på enzymaktiviteten. 

En regner nå med at frostskadene i alminnelighet må oppfattes 

som dehydreringsskader. Det er mye som tyder på at skadevirk- 

ningene først og fremst skyldes ødeleggelser av cellenes indre 

membransystemer. Modellforsøk viser at spesielt lipoprotein 

strukturer er meget ømfintlige overfor dehydrering. 

Sammenfatning: Frosten bevirker en så sterk ekstracellulæ~ 

isdannelse at den dehydreringen som følger med, vil ødelegge 

livsviktige. elementer i cellenes indre struktur. 

XXI.6 Frostherding. 

Normalt vil plantenes evne til å tåle frost øke ut over etter- 

sommeren, etter at veksten er avsluttet. Det inntrer en 

frostherding. Kjølig klarvær fremmer en effektiv herding, 

mens fuktig mildvær iallfall sinker prosessen, og i verste 

fall hindrer den helt. Det har ikke vært lett å finne ut 

hva frostherdingen egentlig består i. 

trekk synes å være nokså generelle. 

~øtgen~e fire hoved- 

(1) Cellesaftens konsentrasjon av osmotisk aktive stoffer 

øker~ Det kan til dels skyldes fotosyntese. Men lav tempera 

tur stimulerer også eq. omdanning.av store molekyler til små, 

og det·monner mer på det osmritiske potensialet. 
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(2) Cellenes vanninnhold minker. Lav jordtemperatur bremser' 

vannopptaket9 samtidig som godt lys, tørr luft, og eventuelt 

direkte soloppvarming fremmer transpirasjonen. Med synkende 
vanninnhold øker det osmotiske potensialet. Vel så viktig 

er det vel at det blir mindre vaAn disponibelt for isproduk 

sjon. 

(J) Protoplasmaets hydratasjon øker. Det er mere v~nn som 

blir bundet til prot,plasmaproteinene, og det blir fastere 

bundet. Noen tilfredsstillende fysikalsk-kjemisk forklaring 

på at det går slik, har en ikke. Men det er et meget viktig 
ledd i herdingsprosessen. Cytoplasmaet blir smidigere og 
mere elastisk. 

fører med seg. 

Det tåler bedre de deformasjoner som vanntapet 

Særlig tydelig komm~r forskjellen fram i plasmalyseforsøk. 

Celler med liten resisteris viser ofte en "krampeplasmolyse" 

ved lav temperatur, mens resistente celler gir et helt annet 

bilde. Her løsner cytoplasmaet glatt fra veggen og celle- 

innholdet runder seg pent av til en klump i midten av cellen 

Krampeplasmolyse 

(li) Vannpermeabili teten øker. 
j 

Det henger sammen med hydrata- 

sjonsendringen. En høy vannpermeabilitet letter diffusjonen 

av vann ut til iskrystallene i ·intercellularrommene og fore 

bygger dermed intracellulær isdannelse. 

XXI.? Frostbeskyttelse. ·, 

Det beste en kan gjøre for å forebygge frostskader, er åla 
være å så eller plante kuldskjære arter på frostlendt mark. 
Ellers har fire beskyttelsestiltak vært brukt: a} Fyring i 
billige kullovner spredt mellom trærne i fruktplantasjer, 
b) Røyklegging, c) Vanning med spredere, d) Dusjing)med 
vann tilsatt kjemi~alier. 

·Så va~ det slutt, 
og det var vel på tide! 


