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Issoleien er en uipreget hpgfjellsplante

med en blomstringsstrategi som er godt
tilpasset il kort og kjplig vekstsesong.
Foto: Knut Asbjprn Solhaug

Gjennom en streng naturlig seleksjon for vellykket blomstring og frgutvikling har temperatur- og

lysklima effektivt tilpasset plantenes livssyklys og utviklingsrytme til de radende arstids-vekslinger
i klimaet. For arktisk-alpine planter er flerarighet kombinert med to-trinns blomstringsinduksjon
og danning av ferdige blomsteranlegg hgsten fgr blomstringen, en spesielt vellykket strategi. Ved at
populasjoner fra ulike breddegrader i tillegg har utviklet gkotyper med ngyaktige daglengdekrav
for &4 blomstre, kan blomstringsprosessen finreguleres i synkroni med arstidsendringene i tempera-
tur og daglengde. Adaptasjon til nye miljsforhold kan ga relativt fort, og dette er seerdeles viktig for

plantenes evne til a tilpasse seg endringer i klimaet.

Blomstringen er en viktig fase i en plan-
tes liv. Den representerer overgangen fra
vegetativ til reproduktiv utvikling og er
derfor sentral for artens reproduksjon. De
ulike artene blomstrer til bestemte arsti-
der og vi kan derfor glede oss over plante-
nes blomsterflor fra tidlig vér til sein hgst.

Det er avgjgrende viktig at plantene
blomstrer pé ei slik arstid at de rekker &
fullfgre frgmodningen for en langvarig
sommertgrke eller hgstfrosten setter inn.

Det er ogsa viktig at alle individ av arten
blomstrer samtidig og synkront med fore-
komsten av pollinerende insekt, for bl.a.
4 muliggjgre krysspollinering. Arstids-
rytmen i blomstringen skyldes at proses-
sen er styrt av og synkronisert med ytre

miljgfaktorer, med temperatur og dag- -

lengde som de viktigste. Gjennom evo-
lusjonen'har plantene utvikla ulike stra-
tegier for & utnytte disse miljgsignalene
til & styre og synkronisere blomstringen
slik at den er best mulig tilpasset de lo-

| kale forhold og arstidsendringer. Spesi-

elt viktig blir dette for planter som lever
under marginale klimaforhold, som f.eks.
de arktisk-alpine plantene.

Mange reaksjonstyper

Amrikanerne Wightman Garer og Henry
Allard publiserte i 1920 resultatene av ei
lang rekke forsgk som viste at blomstrin-
gen hos mange planteslag er styrt av dag-
lengden (eller fotoperioden). De skilte

| mellom tre hovedtyper:
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Fig. 1. Hlustrasjon av totrinns blomsterinduksjon_(dobbeltinduksjon): Alternativ primeer-
induksjon i kort dag (KD) eller ldg temperatur (vernalisering) etterfulgt av sekundeerinduksjon
i lang dag (LD). Dette er vanlig hos mange nordlige planter.

Kortdagsplanter. Blomstrer bare (eller
blomstrer tidligere) nar dagens lengde er
kortere enn en bestemt kritisk lengde.
Langdagsplanter. Blomstrer bare (eller
blomstrer tidligere) nér dagens lengde er
lengre enn en bestemt kritisk lengde.
Dagngytrale planter. Blomstrer uavhen-
gig av dagens lengde.

Seinere er det vist at mange planteslag
trenger et skifte fra én daglengde til den
andre for & blomstre, en dobbelt-induk-
sjon med andre ord. Vi skiller her mel-
lom kort-langdagsplanter som m4 ha kort
dag (KD) etterfulgt av lang dag (LD), og
lang-kortdagsplanter som fgrst ma ha LD
~ og deretter KD for & blomstre. Serlig den
fgrstnevnte gruppa er stor og viktig, og
som vi seinere skal se, svert vanlig i var
flora (se Fig. I).

Dessuten har temperaturen stor betydning
for blomstringen, dels ved at temperatu-
ren kan endre daglengdekravet, og dels
ved at noen planter trenger en lengre pe-
riode med |13g temperatur, en sakalt verna-
lisering, for overhodet & kunne blomstre.
Generelt er det slik at jo hggre tempera-
turen er, desto sterkere er daglengde-
kravet for blomstring. Mange planter som
er obligate kortdagsplanter ved hgg tem-
peratur (eks. 25°C), blir dagngytrale el-
ler relative kortdagsplanter ved lag tem-
peratur (12-15°C). Tilsvarende samspill
av temperatuf og daglengde finner vi hos
langdagsplantene, mange av dem kan
blomstre ved kortere dager nar tempera-
turen samtidig er 14g.

Den andre virkningen av temperaturen,
sdkalt vernalisering, krever som regel
flere uker med l14g temperatur. Dette kan
i naturen bare oppnds i Igpet av hgsten
og vinteren. Planter med et slikt verna-
liseringskrav far dermed et behov for vin-
ter for & blomstre og blir derfor toarige
eller flerarige. Optimal temperatur for en
slik vernalisering er ca 5-6°C, mens ef-

fekten vanligvis blir borte nar tempera-
turen kommer over 12°C eller gar under
null. Etter vernalisering m4 plantene som
regel ha bestemte daglengdeforhold (KD
eller LD) for 4 blomstre. Vernaliseringen
resulterer med andre ord i at planten blir
i stand til & reagere pa den riktige dag-
lengden. Det er bare hos dagnoytrale
planter at vernaliseringen i seg sjgl fgrer
til blomstring.

Ulike trinn i blomstrings-
prosessen

Blomstringen er en sammensatt prosess
med mange trinn. For det fgrste ma
mange planter gjennomleve en ungdoms-
Jase (juvenil fase) fgr de blir «kjgnns-
modne» og blir i stand til 4 reagere pa
ytre miljgfaktorer og blomstre. Denne
ungdomsfasen kan vare fra noen fa da-
ger eller uker til 10-30 &r hos noen tre-
slag. Noen ettarige planter kan induseres
til & blomstre straks de har spirt. Det er
fortsatt uklart hva begrensningen bestér
1, men det er tydelig at den er mer rela-
tert til plantenes stgrrelse enn deres kro-
nologiske alder. Vi kan skille mellom f@l-
gende trinn i blomstringsprosessen:

¢ Utvikling av modent (reaktivt) stadium

¢ Induksjon ved ytre faktorer (autonom
kontroll hos noen)

¢ Danning (initiering) og differensiering
av blomsteranlegg

¢ Stengelstrekking og blomsterutvikling

+ Apning av blomsten og pollen-
spredning.

De ulike trinna kan ha forskjellige krav
til daglengde og temperatur, og de kan
veare skilt av en kortere eller lengre kvi-
leperiode. For eksempel hos vire dyrkete
frukttre og ville rakletre skjer induksjon
og danning av blomsteranlegg den forut-
gdende sommeren, og blomsterknopper,
i likhet med vegetative knopper, overvin-
trer i en fysiologisk kviletilstand som opp-
heves av lag temperatur (kjgling) gjennom
vinteren. Klimakravene for de ulike trinna
i blomstringen sammen med eventuell
ungdomsfase bestemmer 1 hovedsak plan-
tenes livshistorie.

Flerarighet viktig ved kort vekst-
sesong

De ekte ettarige plantene (sommer-
annuelle) gjennomfgrer bade den vege-
tative veksten og alle trinn 1 blomstrin-
gen ilgpetav en vekstseéong. Dette eren
strategi som hgver best i tropiske og halv-
tropiske omrider med lang vekstsesong.
Hos disse er bade vekst og frgproduksjon
basert pd fortlgpende fotosyntese. Etter
blomstringen overferes alle reserver til
frget og hele planten aldres og dgr. Ar-
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Fig. 2. Temperaturkrav for primeerinduksjon i KD og LD hos noen arkiisk-alpine grasarter.
Fjellrapp (Poa alpina) fra Svalbard, og geitsvingel (Festuca vivipara) og fjelltimotei (Phleum

alpinum) fra Troms.



tens overlevelse slkres gjennom en stor
frgbank i jorda. Denne strategien finner
vi hos noen akerugras i var flora, f.eks.
meldestokk, hgnsegras, dkersennep og
vassarv, men mange ettarige planter hos
oss er sakalte vinterannuelle, det vil si de
spirer om hgsten og blomstrer og setter
frg neste var og sommer. Hos disse blir
blomstringen framskyndet av kjgling
gjennom vinteren, men de har ikke noe
absolutt krav til slik vernalisering. I mot-
setning til de toarige plantene har de ikke
noen ungdomsfase og kan derfor verna-
liseres allerede som spirende frg. Eksem-
pel pa denne gruppa har vi hos mange
korsblomstra dkerugras som vérskrinne-
blom, varrublom og gjetertaske, samt bal-
derbrd og raudtvitann og dessuten de
dyrkete hgstkornsortene. De todrige plan-
tene har bade en markert ungdomsfase
og et absolutt krav til vernalisering. Det
er disse to krava som gjgr disse plantene
toarige. De bruker den fgrste vekst-
sesongen til 4 bygge opp et opplagsorgan,
som ei opplagsrot eller en stor bladrosett.
Etter dette blir de vernalisert gjennom
vinteren og bruker s all opplagsnaringen
til en stor frgproduksjon. Eksempel fra
vir ville flora er revebjelle, filtkongslys,
karve og giftkjeks, og dessuten er de
fleste av vare dyrkete rotvekster og gren-
sakvekster typiske todrige arter. Under
dérlige vekstforhold (konkurranse) tren-
ger noen individ to eller flere r pé &
bygge opp ngdvendig opplagsnzring, og
de kan derfor opptre som flerarige.

Nesten alle arktisk-alpine planter
er flerarige

Andelen av ettdrige og toarige planter
avtar med stigende breddegrad og hggde
over havet, Blant vare arktisk-alpine ar-
ter finner vi bare en eneste ettérig plante,
nemlig dvergsyre (Koenigia islandica),
som pa Svalbard vokser helt opp til 80°N.
Dette er en liten pusling som bare blir 4-
5cm hgg. Den har ugreina stengel og den
vegetative veksten er redusert til et mini-
mum: Den danner fa, men relativt store
frg 1 forhold til plantens stgrrelse. Etter-
som dvergsyre i sitt naturlige element
nesten utelukkende opplever lange dager,
skulle en vente at den var en ekstrem lang-
dagsplante. Men til var store forbauselse
fant vi at den var fullstendig dagngytral
og blomstra 4 uker etter saing i bade 8 og
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24 umers daglengde, med modent frg 12
dager seinere. Utviklingen hos dvergsyre
var ogsa lite pavirket av temperaturen, i
omradet 9 til 21°C var det bare 2-3 dager
forskjell i blomstringstid. Strategien her
er tydeligvis & blomstre s fort som mu-
lig uansett daglengde, sasant tempera-
turen tillater vekst.

Ved 4 fordele vekst og utviklig over flere
vekstsesonger, kan plantene utnytte en
kortvarig og kald vekstsesong optimalt.
Dette er en vanlig strategi hos fjellplanter
og arktiske planter. I sin doktoravhand-
ling fra 1917 kunne vér kjente botaniker
Thekla Resvold vise at issoleien (Ranun-
culus glacialis) vanligvis bruker tre ar pa
blomstringsprosessen. Nér et nytt skudd
blir anlagt, trenger det minst ett ar for &
vokse seg sa stort at det kan danne

blomsteranlegg. Andre aret skjer s |

blomstringsinduksjon og danning av
blomsteranlegg. Etter en ny overvintring
kan s& blomstring og frgutvikling skje det
tredje aret. Fordi blomster-anleggene er
fullstendig utviklet aret i forveien, kan
blomstringen finne sted bare noen fa da-
ger etter sngsmeltingen og frget kan vaere
modent etter bare 3 uker. I en avhandling
fra 1941 rapporterer dansken Thorvald
Sgrensen at av 169 arter av h@gre planter
som er kjent pa Nordgst-Grgnland, hadde
92% en tilsvarende strategi med danning

| av blomsteranlegg aret fgr de blomstrer.
| Overvintring av ferdige blomsteranlegg

er ogsa hovedregelen for ville og dyrkete
grasarter fra fjellet og nordomradene.

Dobbeltinduksjon vanlig i nord
Den fysiologiske reguleringen av dette er
nd ganske grundig studert. Flertallet av
vare nordlige grasarter har en to-trinns
blomstringsinduksjon. Som det framgér
av Fig. 1, kan bade korte dager og lag
temperatur (vernalisering) uavhengig av
hverandre fgre til primarinduksjon og
danning av blomsteranlegg, mens en ny
induksjon ved LD er ngdvendig for stra-
strekking og blomstring. Dette er vanlig
hos arktisk-alpine gras som fjellrapp og
andre nordlige rapparter, alpine svingel-
arter og fjelltimotei (Fig. 2). Den ek-
streme hggfjells- og sngleiearten snggras
(Phippsia algida) har en spesiell tilpas-
ning idet den danner blomsteranlegg i
bade KD og LD, mens LD er absolutt
ngdvendig for skyting og blomstring. P4
grunn av den korte sngftie perioden i sng-
leier, er den avhengig av en ekstremt rask
blomsterutvikling. flikhet med issoleien
kan den blomstre mindre enn ei uke etter
sngsmeltingen og ha modne frg 10-12
dager seinere. En enkelt LD er nok til &
utlgse blomstringen hos de overvintrende
blomsteranlegga hos snggras. En tilsva-
rende dobbeltinduksjon finner vi ogsa hos
de fleste arktisk-alpine starrarter som
fjellstarr, seterstarr, slittestarr og svart-
starr m.fl.

Denne totrinns-reguleringen muliggjer en
svart ngyaktig regulering av blomstrin-
gen i synkroni med de lokale miljgfor-
hold. Primarinduksjonen blir oppfylt av
avtakende daglengde og temperatur om
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hgsten og vinteren, og sekundzrinduk-
sjonien av gkende daglengde og tempera-
tur om varen og forsommeren. Ved at
planter fra ulike breddegrader og hggde-
lag gjennom naturlig seleksjon har fétt
forskjellig kritisk daglengde for bade KD-
og LD-reaksjonen, blir blomstringen fin-
regulert i relasjon til &rstidene. Jo lengre
nord plantene har sin opprinnelse, jo len-
gre er den kritiske daglengden for bade
primar- og sekunderinduksjonen. Dette
betyr at nér disse plantene flyttes til lagre
bredder, blir primerinduksjonen frem-
skyndet om hgsten, mens sekundar-
induksjonen om varen blir forsinket.

Ogsa hos mange tofrgbladete urter i var
fjellflora finner vi den samme dobbelt-
induksjonen for blomstring, men den er
mindre undersgkt for denne gruppa. Den
hgyarktiske polararven (Cerastium
regelii) som 1 hovedsak har sitt utbredel-
sesomrade nord for 70°N og som gér sa
langt nord som det finnes land (83°N pé
Nord-Grgnland), er et godt eksempel. En
populasjon fra Sassendalen pa Vest-Spits-
bergen som vi studerte, danner blomster-
anlegg i 8 t KD ved temperaturer helt opp
til 24°, mens den i LD (24 t) bare gjgr
dette nér temperaturen er under 12°C. |
naturen er det LD-mekanismen som er av
betydning, men til tross for at planten i
sitt naturlige element aldri opplever KD i
ikke-frossen tilstand, har den altsa beholdt
denne sterke KD-induksjonen. Det
samme gjelder for fjellrapp fra Svalbard.

| For & utvikle &pne blomster trenger polar-

arven imidlertid daglengde pd 17 t ved
18°C, over 20 t ved 9°C.

P& grunn av behovet for vinterbetingelser
for prim&rinduksjonen (jfr. Fig. 1), far
det enkelte skudd hos disse plantene en
to-arig livssyklus, sjgl om planten som
helhet er flerdrig. Hver h@st mé nye
skudd gjennomgd primarinduksjon for
at planten skal blomstre neste sommer.

Sjsl om denne type dobbeltinduksjon for
blomstring er dominerende i var nord-
lige flora, finner vi ogsa noen unntak. Det

| gjelder bl.a. grasartene lundrapp og van-

lig timotei, samt kvitstarr og blaklokke.
Disse er alle regulere langdagsplanter
som bare trenger LD for & blomstre. De
har ikke noe behov for forutgdende KD
eller vernalisering,. men kan blomstre
samme ar som de spirer. Disse artene har
ikke fordelen av 4 danne blomsteranlegg
hgsten i forveien, men de har en ekstremt
tidlig vekststart om varen som i noen
grad kan kompensere for dette. Imidler-
tid har ulik blomstringsstrategi hos timo-
tei og fjelltimotei klare konsekvenser for
disse artenes utbredelse. Som vist i Fig.
3, kan temperatur og daglengde i nord
vere direkte begrensende for blomstring
og reproduksjon hos introduserte arter.
Adaptasjon til nye miljgforhold kan
imidlertid ga ganske fort. Grasarten blad-
faks, som ble introdusert rundt &rhundre-
skiftet for stabilisering av jernbane-

Denne artikkelen er i hovedsak basert pa folgende publikasjoner:

Heide, O.M., Pedersen, K. og Dahl, E. 1990. Environmental control of flowering and
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Nordic Journal of Botany 10: 141-147.

Heide, O.M. 1992. Flowering strategies of the high-arctic and high-alpine snow bed grass
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skrninger, hadde etter ca 80 ar i Norge
forlenget sitt daglengdekrav for bade pri-
mer- og sekundarinduksjon med 1-2 ti-
mer. Denne evnen til endring er uhyre
viktig for plantenes mulighet til & tilpasse
seg endringer 1 klimaet. Slike gkotype-
forskjeller innen den enkelte art er gene-
tisk betinget og representerer et viktig
men lite pdaktet element i naturens bio-
logiske mangfold. ]
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