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Selitykset

kaavioon:

- = mikroravinteen puute
+ = mikroravinnetta 1l#8sné

Entsyymit:

Lyhenteet:

1) heksokinaasi

2) tdrkkelys-syntaasi

3) glukoosi-fosfaatti-isomeraasi

4) sakkaroosi-fosfaatti-syntaasi

5) fosfoglukonaatti-dehydrogenaasi

6) polyfenoli-oksidaasi

7) tryptofaani-syntaasi :

8) IAA -oksidaasi (koostuu us. oksidaasientsyymist#)

B:(B(OH)u):boraatti-ionilboori

Cu:(cu®): kupari-ioni.

E-4-P: erytroosi-lU-fosfaatti

F-6-P: fruktoosi-6-fosfaatti

FADH,, : flaviiniamidi-adeniini-dinukleotidi

GAP: glyseraldehydi-3-fosfaatti

G-6-P: glukoosi-6-fosfaatti ; G-1<P: vrt, edelll
IAA: indoli-3-etikkahappo

I-3-gly-P: indoli-3-glyseriinifosfaatti

Mn: an*+ja Mn*++) mangaani-ioni

NADH,: nikotiiniamidi-adeniini-dinukleotidi (pelkistynyt)

2
NADPH2: - " - - " - -- " —— ~fosfaatti (-"-)
NADF* : TTTTTesssses " emmreememe e (hapettunut)

PEP : fosfoenoli-palbrypélehappo

6-P-G: 6-fosfoglukonihappo

PHE: fenylalaniini

PP-tie: pentoosifosfaatti-tie

PRH: palorypé&dlehappo

R-5-P: ribooéi—S—fosfaatti

Ri-5-P: ribuloosi-5-fosfaatti

SHK: sitruunahappokierto

S-6-P: sakkaroosi-6-fosfaatti

TRY: tryptofaani

TYR: tyrosiini ,
UDPG: uridiini-difosfaatti-glukoosi ; ADPG: adeniini --"--
Zn: (Zn*) sinkki-ioni

kaikki nuolet: reaktion suunta

* rasktiota estivi vailkubus
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Mikroravinnepuuttéiden (B, Zn, Cu jaMn) vaikutuskohdista:

Hiilihydreattiaineenvaihdunta
£ & Tarkkeiyssyhteeéi

Boori

AT A

Boor{ (£ boraatticioni) sdfitelee in Vitro térkkelyssynteesilf muodostamal -
la kompleksin (kompetetiivinen entsyymi-inhibitio) UDPG:n kanssa estien
ndin entsyymin (2) toiminnan. Boorin puutteessa reaktic UDPG + prii-

meri (kolme tai nelj4 glukoosimolekyyli4) — UDP + priimeri + G

pdfsee toimimaan vapaasti, jolloin enteyymin (2) liiallisen aktiivi-
suuden seurauksena kasautuu t#rkkelyst#d. F-6-P:n kautta tapahtuva
sakkaroosisynteesi taas heikkenee s8ill4 puutteessa F-6-P:n muodostus
G-6-P:n kautta heikkenee entsyymin (3@J)aktiivisuuden heiketesss, jol-
loin my8s reaktio F-6-P + UDPG = S-6-P + UDP entsyymin (4) kataly-
soimana heikkenee.

Mangaani

Mangaani ja ilmeisesti my8s sinkki toimivat entsyymin (1) aktivaatto-
reina reaktiossa G + ATP —% G-6=-P + ADP, G-6-P:a taas tarvitaan t&rk-
kelyssynteesiss8. Sek# mangaanin ett4 sinkin puutteessa té&rkkelyssyn-
teesi on estynyt. Mangaanin puutt&essa t&m4i on ilmennyt tirkkelysjyvis-
ten mé&rdn vihentymisens viherhiukkasissa ja sinkin puutteessa t#rkke-
lyspitoisuuksien alenemisena.

Kupari
Kuparin puutteessa on my8s havaintoja tidrkkelysjyvisten puuttumisesta

ja syyni pidetidin heikentynyttid fotosynteesid.

II ja III Glykolyysi ja pentoosifosfaatti -tie (PP -tie)

Boori

Boorin teht4vin4 katsotaan olevan si#dell glykolyysin ja PP -tien toi-
mintojen suhdetta. Boori edist4# glykolyysiss# entsyymin (3) reaktiota
G-6-FP —— F-6-P ja sHitelee PP -tien toimintaa muodostamalla komplek-
sin 6-P-G:n kanssa estden entsyymin (5) toiminnan reaktiossa 6-P-G +

NADP' —— Ri-5-P + CO, + NADPH,.




Boorin-puuttéessa-PP--tien aktiivisuﬁé kasvaé”(liikatoiminta) suhteessa.
glykolyysiin vaikuttaen hiilihydraattiaineenvaihduntatasapainoon, 31115
PP -tien merkitys kasveille (etenkin. aktiivisen kasvun aikana) on var~
rastohiilihydraattien muuttaminen erilaisiksi hiilirungoiksi, joita
tarv1taan eri synteesireaktioissa, kuten nukleiinihapposynteesit (R~ 5~P
n kautta) seks shikkimihapposynteesiss& (E-4- P:n kautta) Lis#ksi PP -
tien teht&vin4 on pelkistyneiden ko-entsyymien (NADPH ) tuottaminen

eri syntee81reaktioih1 " T4ten boorin puutteen seurauksena oleva

PP ~tien liikat01minta'Cylitéhostuneet synteesireaktiot 3 i aiheuttaa
sit4 seuraavissa aineenvaihduntaketjuissa tasapainohdiribBitH.

Sinkki

Sinkin tiedet#4n katalysoivan er#it4 glykolyysin osareaktioita: fruk-
toosi-1l,6-difosfaatti ---- 2 trioosifosfaattia - toinen GAP - sek# re-
aktiota GAP ---- difosfoglyseriinihappo ( 3b ja 3c).

Mangaani

Mangaani toimii sitruunahappokierrossa (SHK) er#iden sen osareaktioita.
katalysoivien entsyymien aktivaattorina vaikuttaen niin SHK:ta seuraa-
viin hengitysketjuun ja useisiin biosynteeseihin (mm. proteiinisyntee-
siin). '

Sekundi8rinen aineenvaihdunta
IV Aromaattiset aminohapot ja ns. sekundifriset aineet

Glykolyysissi muodostuvan PEP:n ja PP -tiessi muodostuvan E-4-P:n vi-
lisessd reaktiossa muodostuu v4lireaktioiden kautta shikkimihappoa,
joka toimii 14htbaineena aromaattisten aminohappojen (tryptofaani,
fenylalaniini ja tyrosiini) ja muiden aromaattisten yhdisteiésn,.kuten
eri fenolijohdannaisten, ligniinin, IAA:n ym, synteeseissi.

Boori
Boorin puutteessa PP -tien liiallisen toiminnan tuloksena shikkimihap-

posynteesi (E-4-P:n kautta) voimistuu aiheuttaen t#t4 seuraavissa syn-
teeseissd h4diribit4:
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V Fenolijohdannaiset

Fenylalaniinin (kaksisirkkaiset) ja tyrosiinin (yksisirkkaiset) kautta
muodostuvat fenyylipropanoidit (p-kumaarihappo, kahvihappo,feruliini-
happo ja sinappihappo) ovat ligniinisynteesin téirkeit4d véliaineita.
Boori

Boorin puutteessa (kaksisirkkaisilla, vihemm&n yksisirkkaisilla) n&md
fenyylipropanoidit kasautuvat aiheqttaen‘kasvusolukqii§a vaurioita,
kuten ligniinisyhtéesin estymists, solukkonekroosia so. kasautuvien
fenoliyh isteiden joutuminen solulimaan vakuoleista, niiden hapettumi-
nen tummiksi viriaineiksi - melaniineiksi - n#kyen kuolleena tummana

solukkona. Lis#dksi boorin puutteessa‘kasutuvat fenolijohdannaiset voi-
vat reagoida j&ljellld olevan vapaan boorin kanssa muodostamalla komp-
lekseja - ns. fenyyliboraatteja - voimistaen edelleen boorin puutetta

ja sen vaikutuksia PP -tiehen, mink4 seurauksena edellen kasautuu fepe-

lijohdannaisia jne., toimien ndin autokatalyyttisen# 1. ns. positiivi-
sena feed-back systeemind johtaen voimistuneeseen femnalijohdannaisten
kasautumiseen.

Kupari

Ligniinin muodostus voi heikenty# my®8s kuparin puutteesta, silli kupa-
ri-ioni .toimii polyfenolioksidaasien (6) aktivaattorina tai vaikuttaa
n¥diden oksidaasien synteesiin.

VI Kasvihormoonit - IAA

Shikkimihappoa seuraavien vilireaktioiden kautta muodostuu I-3-gly-P:sta
tryptofaania, joka taas toimii IAA:n prekursorina.

Boori

Boorin puutteessa PP -tien liikatoiminnan kautta IAA:n muodostus voi-
mistuu. Boorin puutteessa havaitun IAA:n kasautumisen p3isyyni on kui-
tenkin tiettyjen fenolijohdannaisten (kahQihappo, feruliinihappo, esku-
letiini skopoletiini ym.) kasautuminen, sili4 em. aineet toimivat IAA-
oksidaasin (8) inhibiittoreina est#ien IAA:n inaktivoitumisen (hapettu-
misen) kasvusolukoissa (synteesikohdissa). Seurauksena on IAA:n myrkky-
vaikutus tappaen kasvusolukoita (k#rkikasvupisteit#). Mainittu hormooni-
myrkkyvaikutus voi vield voimistua aiemmin mainittujen fényyliboraattien
muodostumisen kautta, silli n#4ill¥ aineilla tiedetdsn olevan myOs kasvi-
hormoonien kaltaisia vaikutuksia.
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Sinidct
Sinkki toimii tryptéfaanisynteesiss# entsyymin (7a)aktivaattorina ja
ilmeisesti s#ltelee my8s IAA-oksidaasin (peroksidaasin) konsentraatiota.
Sinkin puutteessa tryptofaanisynteesin estyessi my8s IAA:n muodostus
estyy ja lis#ksi IAA-oksidaasin konsentraatio kasvaa inaktivoiden jo
muodostunutta IAA:a. On mybs esitetty, ett# sinkin vaikutus IAA:n syn-
teesiss¥ kohdistuisi TRY:sta muodostuvan tryptamiinin kautta tapahtu-
vaan IAA:n muodostukseen (7b), lopputuloksen sinkin puutteessa ollessa
sama kuin reaktiossa 7a. |

Mangaani
Mangaanin vaikutuksesta on osin ristiriitaisia tietoja. Mangaanin kat-

sotaan vaikuttavan IAA:n hapettumiseen trivalenttisena ionina so.
mangaani toimisi IAA-oksidaasin aktivaattorina ja/tai s#4televiin my8s
(kuten sinkki) IAA-oksidaasin toimintaa : T4ten mangaanin puutses
teessa IAA:a kasautuisi ja/tai (todenn#k8isemmin) IAA-oksidaasin pitpi-
suus kasvaa seurauksena IAA -kato.

Mikroravinteiden puutteessa esiintyvit tasapainohfirist IAA:n s#&itely-
mekanismeissa - kasautuminen tai synteesin loppuminen ja IAA:n nopeutunut
hajoaminen - n3kyvit apikaalidominanssin loppumisena tai heikkenemisen4
sekd solujen ja solukoiden erilaistumishiiridinid. N&kyv3t oireet ovat
osaksi samankaltaisia (johtuen molemmissa tapauksissa IAA:n alaspdin
suuntautuneen virtauksen loppumisena), joita mm. ovat versojen nivel-
vdlien lyhentyminen (rosetting), hanka- ja sivusilmujen puhkeaminen.
Piderona verrattaessa oireita, jotka ovat seurausta joko IAA:n kasautu-
Misesta tai IAA:n loppumisesta, on yleensi pidettlvi sit4, ettd boorin
puutteessa kasautuvan IAA:n myrkkyvaikutuksesta seuraa yleensid p#itever-
son kirkikasvusolukon tai heti sen alapuolisen solukon kuoleminen kasvu-
kauden aikana, kun taas sinkin ja mangaanin puutteen-.aiheuttaman TAA-
kadon seurauksena p#&-ja sivuversojen kasvu kasvukauden aikana heikkenee
tai pyséhtyy versojen siilyessi hengissi.

Yhteehveto

Edelld esitetyssd on pyritty tuomaan esille mikroravinteiden puutteen
Ja puutteen tulkinnan kannalta t#rkeimpi¥ aineenvaihdunnassa esiintyvié
h&irisit4 sek# niist# aiheutuvia seurauksia. Osa kaavion informaatiosta
koostuu kuitenkin hypoteeseista (tosin vahvoista) osoittaen n&in lisé&-

tutkimusten tarpeen etenkin havupuiden kohdalla, silli nididen osalta his-

tologis-fysiologisia tutkimuksia on tehty hyvin vihin.
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Kaaviossa on mikroravinhepuutteiden tulkinnan kannalt: havaittavissa
kaksi tasoa; karkea ja hieno taso. Karkealla tasolla tarkoitetaan reak-
tioketjujen vdli- tai lopputuotteiden kasautumista tai niiden synteesien
estymistd. T&113 tasolla on mahdollista esim. kvantitatiivisin analyy-
sein erottaa toisistaan boorin puute; IAA:n, tlirkkelyksen ja er#iden fe-
nolijohdanhaisten kasautuminen metalli~ioniryhmiin sinkki, kupari,ja
mangaani puutteesta; IAA:n, térkkelyksen (Zn ja Cu) ja’ fenolijohdannais-
ten puuttuminen. Hieno taso k&sitt84 aineenvaihdunnan osareaktiociden ent*
syymiak{iivisuuksien mittaamisen, mink4 avulla tietyn mikroravinteen
puute on-osoitettavissa metalli-ionien tapauksessa entsyymiaktiivisuuden
heikkenemisenti tai loppumisena tai hooritapéuksessa kompetet.iivisen {n—

hibition loppumisena.

oM !

lBoorin puutteen aiheuttamat vaikutukset fenoli-ja IAA -aineenvaihdunnassa
koskevat kaaviossa vain kaksisirkkaisia kasveja, sill% yksisirkkaisten
kasvien boorin tarve poikkeaa suuresti kaksisirkkaisista. Yksisirkkais-
ten boorintarve on kaksisirkkaisia huomattavasti nienempi nifikyen mm,
eroina ligniinisynteesissi, fenoliaineenvaihdunnassa ia Thh-oksidaasin

aktiivisuudessa (suuri aktiivisuus boorin puutteessa).
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