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YKSINKERTAISTETTU  KAAVIO: 

II  
Glykolyysi  



Selitykset kaavioon:  

-  = mikroravinteen  puute  

+ = mikroravinnetta  läsnä  

Entsyymit: 1) heksokinaasi  

2) tärkkelys-syntaasi  

3) glukoosi-fosfaatti-isomeraasi  

4) sakkaroosi-fosfaatti-syntaasi  

5) fosfoglukonaatti-dehydrogenaasi  

6) polyfenoli-oksidaasi  

7) tryptofaani-syntaasi  * 

8) lAA -oksidaasi  (koostuu us. oksidaasientsyymistö ) 

Lyhenteet : B;(BtOH)^ ) boraatti-ioni/boori  
Cu:(Cu*): kupari-ioni.  

erytroosi-4-fosfaatti  

F-6-P: fruktoosi-6-fosfaatt i 

FADH2 :  flaviiniamidi-adeniini-dinukleotidi  
GAP: glyseraldehydi-3-fosfaatti  

G-6-P: glukoosi-6-fosfaatti  ; fJ-lr-P:  vrt, edellä  

lAA : indoli-3-etikkahappo  

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

Mn: (Mn* +

ja  Mn
+++

)  mangaani-ioni  

NADH
2

:  nikotiiniamidi-adeniini-dinukleotidi  (pelkistynyt)  
NADPH

2
: 

"

 - 
11

 - --  
"

 -fosfaatti  
NADF* : " (hapettunut)  

PEP : fosfoenoli-palorypälehappo  

6-P-G: 6-fosfoglukonihappo  

PHE: fenylalaniini  

PP-tie: pentoosifosfaatti-tie  

PRH: palorypälehappo  

R-5-P: riboosi-5-fosfaatti  

Ri-5-P: ribuloosi-5-fosfaatti  

SHK: sitruunahappokierto  

S-6-P:   

TRY: tryptofaani  

TYR: tyrosiini  

UDPG: uridiini-difosfaatti-glukoosi  ;  ADPG;  adeniini  

Zn: (Zn
+

) sinkki-ioni  

kaikki nuolet: reaktion  suunta 

reaktiota  etrtävft vaikutus  

- " - edistävä  -  " -  

■O useita  välireaktioita * 
1 ä  
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Mikroravinnepuutteiden  (B, Zn, Cu jaMn) vaikutuskohdista:  

Hiilihydraattiaineenvaihdunta  

I  Tärkkelyssynteesi  

Boori  

Böori r

 säätelee  iri vitro tärkkelys  synteesiä  muodostamal  -•  

la kompleksin  (kompetetiivlnen  entsyymi-inhibitio ) UDPGtn  kanssa estäen 

näin  entsyymin  (2)  toiminnan.  Boorin puutteessa  reaktio  UDPG + prii  

meri (kolme tai neljä  glukoosimolekyyliä ) > UDP + priimeri + G 

pääsee  toimimaan vapaasti,  jolloin  entsyymin  (2) liiallisen aktiivi  

suuden  seurauksena kasautuu tärkkelystä.  F-6-P:n kautta tapahtuva  

sakkaroosisynteesi  taas heikkenee  sillä  puutteessa  F-6-P:n muodostus 

G-6-P:n kautta heikkenee  entsyymin (3 heiketessä  
,
 jol  

loin myös reaktio F-6-P + UDPG > S-6-P + UDP entsyymin  CO kataly  

soimana heikkenee.  

Mangaani  

Mangaani  ja ilmeisesti myös sinkki  toimivat entsyymin (1) aktivaatto  

reina  reaktiossa  G + ATP 1 G-6-P +  ADP. G-6-P:a  taas tarvitaan tärk  

kelyssynteesissä.  Sekä mangaanin  että sinkin  puutteessa  tärkkelyssyn  

teesi on estynyt.  Mangaanin  puutteessa  tämä ön ilmennyt  tSrkkelysjyväs  

ten määrän vähentymisenä viherhiukkasissa  ja sinkin puutteessa  tärkke  

lyspitoisuuksien  alenemisena.  

Kupari  

Kuparin  puutteessa  on myös havaintoja tärkkelysjyvästen  puuttumisesta  

ja syynä  pidetään  heikentynyttä  fotosynteesiä. 

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

Boori  

Boorin tehtävänä katsotaan  olevan säädellä  glykolyysin  ja PP -tien toi  

mintojen  suhdetta. Boori  edistää  glykolyysissä  entsyymin  (3) reaktiota  

G-6-P » F-6-P ja säätelee  PP -tien toimintaa muodostamalla komplek  

sin  6-P-G:n kanssa estäen entsyymin  (5) toiminnan  reaktiossa  6-P-O + 

NADP  
+

 > Ri-5-P  +  C0
2
 + NADPH

2
.  
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Boorin  puutteessa  PP  -tien aktiivisuus  kasvaa  (liikatoiminta) suhteessa 

glykolyysiin  vaikuttaen  hiilihydraattiaineenvaihduntatasapainoon,  sillä  

PP -tien  merkitys  kasveille  (etenkin aktiivisen  kasvun aikana)  on va  

rastohiilihydraattien  muuttaminen  erilaisiksi  hiilirungoiksi,  joita 

tarvitaan eri synteesireaktioissa,  kuten  nukleiinihapposynteesit  (R-S~P  

n kautta)  sekä  shikkimihapposynteesissä  (E-4-P:n kautta).  Lisäksi  PP - 

tien  tehtävänä  on pelkistyneiden  ko-entsyymien  (NADPH.,) tuottaminen  

eri synteesireaktioihin.  Täten boorin  puutteen  seurauksena oleva 

PP -tien liikatoimintaL  CylitreKbstuneet  synteesireäktiot  ) aiheuttaa' r  

sitä seuraavissa  aineenvaihduntaketjuissa  tasapainohäiriöitä. 

Sinkki  

Sinkin  tiedetään  katalysoivan  eräitä  glykolyysin  osareaktioita : fruk  

toosi-1,6-difosfaatti 2 trioosifosfaattia  -  toinen  GAP -  sekä  re  

aktiota  GAP difosfoglyseriinihappo  ( 3b. ja 3c).  

Mangaani  

Mangaani  toimii sitruunahappokierrossa  (SHK) eräiden  sen  osareaktioita.  

katalysoivien  entsyymien  aktivaattorina  vaikuttaen  näin  SHK:ta seuraa  

viin hengitysketjuun  ja useisiin  biosynteeseihin  (mm. proteiinisyntee  
siin)  

.
 

Sekundäärinen  aineenvaihdunta  

IV Aromaattiset aminohapot ja ns. sekundääriset  aineet  

Glykolyysissä  muodostuvan  PEP:n ja PP -tiessä muodostuvan vä  

lisessä  reaktiossa  muodostuu välireaktioiden  kautta shikkimihappoa,  

joka  toimii  lähtöaineena  aromaattisten  aminohappojen  ( tryptofaani
,
 

fenylalaniini  ja tyrosiini)  ja muiden aromaattisten   

eri fenolijohdannaisten
, ligniinin, lAA:n ym. synteeseissä.  

Boori  

Boorin  puutteessa  PP -tien liiallisen toiminnan tuloksena shikkimihap  

posynteesi kautta)  voimistuu  aiheuttaen  tätä seuraavissa  syn  

teeseissä  häiriöitä: 
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V  Fenolijohdannaiset  

Fenylalaniinin  ( kaksisirkkaiset ) ja tyrosiinin (yksisirkkaiset ) kautta  

muodostuvat  fenyylipropanoidit  (p-kumaarihappo
, kahvihappo,feruliini  

happo  ja sinappihappo)  ovat  ligniinisynteesin  törkeitä  väliaineita.  

Boori  

Boorin  puutteessa  ( kaksisirkkaisilla,  vähemmän yksisirkkaisilla)  nämä  

fenyy.lipcöpanoidit  kasautuvat  aiheuttaen  kasvusolukoissa  vaurioita,  

kuten ligniinisynteesin  estymistä, solukkonekroosia  so. kasautuvien  

fenoliyh isteiden  joutuminen solulimaan  vakuoleista,  niiden  hapettumi  

nen tummiksi väriaineiksi  - melaniineiksi  -  näkyen kuolleena tummana 
.

 

solukkona. Lisäksi  boorin puutteessa  kasutuvat fenolijohdannaiset  voi  

vat reagoida  jäljellä  olevan vapaan boorin kanssa  muodostamalla komp  

lekseja  - ns. fenyyliboraatteja - voimistaen  edelleen  boorin puutetta  

ja sen vaikutuksia  PP -tiehen,  minkä seurauksena edellen kasautuu  fene  

lijohdannaisia  jne.» toimien näin autokatalyyttisenä  1. ns. positiivi  

sena feed-back systeeminä  johtaen voimistuneeseen  fenolijohdannaisten  

kasautumiseen
.
 

Kupari  

Ligniinin muodostus voi heikentyä myös  kuparin  puutteesta,  sillä kupa  

ri-ioni .toimii polyfenolioksidaasien  (6) aktivaattorina  tai vaikuttaa  

näiden  oksidaasien  synteesiin.  

VI Kasvihormoonit  -  IAA 

Shikkimihappoa  seuraavien  välireaktioiden  kautta muodostuu I-3-gly-P: sta 

tryptofaania,  joka taas toimii lAA:n prekursorina.  

Boori 

Booein  puutteessa  PP -tien liikatoiminnan  kautta lAA:n muodostus voi  

mistuu. Boorin puutteessa  havaitun  lAA:n kasautumisen  pääsyynä  on  kui  

tenkin tiettyjen  fenolijohdannaisten  (kahvihappo,  feruliinihappo
,
 esku  

letiini skopoletiini  ym. ) kasautuminen,  silitä em. aineet toimivat lAA  

oksidaasin  (8) inhibiittoreina estäen  lAA:n inaktivoitumisen (hapettu  

misen) kasvusolukoissa  ( synteesikohdissa) . Seurauksena on lAA:n myrkky  

vaikutus  tappaen  kasvusolukoita  ( kärkikasvupisteitä ). Mainittu hormooni  

myrkkyvaikutus  voi vielä voimistua aiemmin  mainittujen  fenyyliboraattien  

muodostumisen  kautta,  sillä  näillä aineilla tiedetään  olevan myös kasvi  

hormoonien  kaltaisia  vaikutuksia.  
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Sinkki  

Sinkki  toimii tryptöfaanisynteesissä  entsyymin  ( 7a )  aktivaattorina  ja 

ilmeisesti  säätelee  myös  lAA-oksidaasin  (peroksidaasin)  konsentraatiota
.
 

Sinkin  puutteessa  tryptofaanisynteesin  estyessä  myös  lAA:n muodostus  

estyy  ja lisäksi  lAA-oksidaasin  konsentraatio  kasvaa  inaktivoiden  jo 

muodostunutta  lAA:a. On  myös  esitetty,  että sinkin  vaikutus  lAA:n  syn  
teesissä  kohdistuisi  TRY: sta muodostuvan  tryptamiinin  kautta tapahtu  
vaan lAA:n muodostukseen  (7b),  lopputuloksen  sinkin puutteessa  ollessa 

* 

sama kuin  reaktiossa  7a.  

Mangaani  

Mangaanin  vaikutuksesta  on osin  ristiriitaisia tietoja.  Mangaanin  kat  

sotaan vaikuttavan  lAA:n hapettumiseen  trivalenttisena ionina so. 

mangaani  toimisi lAA-oksidaasin  aktivaattorina  ja/tai  säätelevän myös 

(kuten  sinkki)  lAA-oksidaasin  toimintaa Täten mangaanin  puut-s?  

teessä lAA:a kasautuisi  ja/tai (todennäköisemmin)  lAA-oksidaasin  pitpi  

suus kasvaa seurauksena lAA -kato.  

Mikroravinteiden  puutteessa  esiintyvät  tasapainohäiriöt  lAA:n säätely  

mekanismeissa  - kasautuminen  tai synteesin  loppuminen ja lAA:n nopeutunut  

hajoaminen  - näkyvät  apikaalidominanssin  loppumisena  tai heikkenemisenä  

sekä solujen ja solukoiden  erilaistumishäiriöinä.  Näkyvät  oireet  ovat 

osaksi  samankaltaisia  (johtuen molemmissa  tapauksissa  lAA :  n  alaspäin  

suuntautuneen virtauksen loppumisena),  joita mm. ovat versojen  nivel  

välien lyhentyminen (rosetting),  hanka- ja sivusilmujen puhkeaminen.  

Pääerona verrattaessa  oireita, jotka ovat seurausta joko I/\A:n kasautu  

misesta  tai lAA:n loppumisesta, on  yleensä  pidettävä  sitä,  että boorin  

puutteessa  kasautuvan lAA:n myrkkyvaikutuksesta  seuraa  yleensä  päätever  

son kärkikasvusolukon  tai heti  sen alapuolisen  solukon kuoleminen  kasvu  

kauden aikana,  kun taas sinkin  ja mangaanin  puutteen  aiheuttaman lAA  

kadon seurauksena pää-ja  sivuversojen  kasvu kasvukauden aikana  heikkenee  

tai pysähtyy  versojen  säilyessä  hengissä.  

Yhteenveto 

Edellä esitetyssä  on pyritty  tuomaan esille mikroravinteiden puutteen  

ja puutteen  tulkinnan  kannalta tärkeimpiä  aineenvaihdunnassa  esiintyviä  

häiriöitä sekä niistä  aiheutuvia seurauksia.  Osa  kaavion  informaatiosta  

koostuu kuitenkin  hypoteeseista  (tosin  vahvoista)  osoittaen  näin lisä  

tutkimusten  tarpeen etenkin havupuiden  kohdalla» sillä  näiden  osalta his  

tologis-fysiologisia  tutkimuksia  on tehty  hyvin  vähän. 
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Kaaviossa  on mikroravinnepuutteiden  tulkinnan  kannalta, havaittavissa  

kaksi  tasoa; karkea ja hieno taso. Karkealla  tasolla tarkoitetaan  reak  

tioketjujen väli- tai lopputuotteiden kasautumista  tai naiden synteesien  

estymistä.  Tällä tasolla on mahdollista  esim. kvantitatiivisin  analyy  

sein erottaa toisistaan  boorin  puute; lAA : n ,
 tärkkelyksen  ja eräiden  fe  

nolijohdannaisten  kasautuminen  metalli-ioniryhmän sinkki,  kupari,  ja 

mangaani  puutteesta;  lAA:n, tärkkelyksen  (Zn  ja Cu) ja
'

fenolijohdannais-  

ten puuttuminen. Hieno  taso käsittää  aineenvaihdunnan  osareaktioiden  ent*- 

syymiaktiivisuuksien  mittaamisen,  minkä avulla tietyn mikroravinteen  

puute  on osoitettavissa  metalli-ionien tapauksessa  entsyymiaktiivisuuden  

heikkenemisenä  tai loppumisena  tai booritapauksessa.  kompetetiivi  sen in  

hibition loppumisena.  

IRJOM !  

Boorin puutteen  aiheuttamat vaikutukset  fenol i-j a lAA -aineenvaihdunnassa  

koskevat  kaaviossa vain kaksisirkkaisia  kasveja,  sill£ yksisirkkaisten  

kasvien  boorin tarve poikkeaa  suuresti  kaksi  sirkkaisista
.  Yksisirkkais  

ten boorintarve  on  kaksisirkkaisia  huomattavasti  pienempi  näkyen  rrm. 

eroina lign  i.inisynteesissft' , fenol  ia  ineenvai  hd linnassa  ja TAA-oksidaar.  in 

aktiivisuudessa  (suuri aktiivisuus  boorin  puutteessa).  
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