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1. Johdanto 

Boorin (B) tiedetään  olevan kasveille  välttämätön mikroravinne  ja  

siemenkasveilla
,
 varsinkin  kaksisirkkaisilla

,
 boorin tarpeen  on  ha  

vaittu olevan jopa huomattava ( SOMMER ja LIPMAN 1926, SHKOLNIK 1939,  

SHIVE 1941, SHKOLNIK ja MAJEVSKAJA 1960, KRUPNIKOVA  1967  
,
 SHKOLNIK 

19714). Tosin eräiden levien  -  Scenedesmus sp.-(DEAR  ja ARONOFF  1968), 

sienten  -  Saccaromyces  cerevisae
,
 Aspergillus  niger

, Neurospora  eräs  

sä ja Penicillium chrysogenum-( BOWEN ja GAUCH 1966) ja eläinten  

(VOJNAR  1960, EPSTEIN 1972) ei  katsota tarvitsevan booria  normaaliin  

kasvuunsa eikä täten olevan näille välttämätön ravinne.  

Boorin vaikutusta  kasveihin on  tutkittu noin 60 vuoden ajan,  mutta 

vieläkään  ei  sen tarkkaa  osaa  kasvien  fysiologiassa  ole kyetty  sel  

vittämään. On mrn. havaittu boorin vaikuttavan  kasvien  kasvusolukoiden  

aktiivisuuteen,  kehitykseen  ja erilaistumiseen,  hengitykseen,  fotoin  

teesiin,  valkuaisainesynteesiin,  tuma-, fosfori-,  hiilihydraatti-, 

fenoli-  ja vesitalouteen,  kukintaan  ja 

itämiseen.  On myös  todettu, ettei  B  ole minkään  tunnetun entsyymisys  

teemin osa tai aktivaattori  (HEWITT,  1963, KAILA  1963, NASON ja 

McELEOY  1963, EPSTEIN 1972, SHKOLNIK 1974, JACKSON ja CHAPMAN 1975). 

Boori näyttää  kuitenkin  epäsuorasti  vaikuttavan  entsyymien  toimintaan  

JACKSONin ja CHAPMANin  (1975) mukaan boorin merkitys onkin selvitettä  

vissä vain epäsuorasti  fysiologisin  tutkimuksin  ja käyttämällä apuna  

boorin puuteesta  kärsiviä  kasveja,  koska perimmäiset  boorin puutteen  

syyt  ovat  helpommin johdettavissa  biokemiallisista  tapahtumista.  

Seuraavassa tarkastellaan  tutkimuksia  ja päätelmiä, joita on  tehty 

pyrittäessä selvittämään  boorin merkitystä kasvien  fysiologiassa  ja 

biokemiassa. 
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2. Kukinta  

Puuvillalla  ( Gossypium sp.)  kukkiminen  on  lisääntynyt kolminkettäi  

seksi  booriruiskutuksella  (SAINI  ym. 1969), kun taas boorin puuttees  

sa kukkimisen  on havaittu  estyvän  osaksi  tai jopa  kokonaan (WARING  

TON 1926, SMIRNOV 1932, REED 1947, WHITTINGTON 1957, HEWITT 1963, 

STONE ja WILL 1965, EPSTEIN  1972). Kasveilla  onkin havaittu erityi  

sesti  kukissa,  siemenaiheissa ja emin luotissa  korkeita boorimääriä 

(GAUCH ja DUGGER 1954). 

Boorin puutteessa  todetun kukkien steriliteetin  katsotaan olevan 

seuraus  häiriöistä suvullisten l isääntymiselinten  muodostuksessa  

(WARINGTON 1926, SCHROPP ja ARENZ 1938, LÖHNIS  1937,1940, SHKOLNIK 

1939, MONTGOMERY 1951, SHESTAKOV ym. 1956, SHKOLNIK ym. 1956, SHKOL  

NIK ja MAKAROVA 1957, HEWITT 1963, STANLEY ja LICHTENBERG 1963,  

TROITSKAJA  ja BATYGINA 1970) (kuva  1,. s
.
 3).  

SHKOLNIKin  (1939) mukaan heinäkasveilla  ilmeni jyrkkiä  boorinpuute  

oireita  vain suvullisten  l isääntymiselinten  muodostuksessa  ja LÖHNIS  

(1937,1940) havaitsi  viljakasveilla  boorin  puutteessa  heteiden pon  

sissa  epämuodostumia,  kun taas alkiorakko ja sitä  ympäröivät  solukot  

pysyivät  muuttumattomina.  

Boorilla on  väitetty  olevan suotuisa vaikutus siitepölyhiukkasten  

itämiseen  ja niiden kasvuun  (O'KELLEY 1957). Useissa tutkimuksissa  

on boorin puutteessa havaittu siitepölyhiukkasen  itämisen ja siite  

putken  kasvun  estyneen  joko  itämättömän siitepölyhiukkasen  halkea  

misen tai siitä  muodostuneen  viallisen siiteputken (joka  myös voi 

haljeta) johdosta-  (SCHMUCKER  1933,1934, BLACHA ja SCHMIDT 1939,  

HOLLEY  ja ' DULIN  1939, LÖHNIS 1940, SCOTT 1941,1944,  MUHR 1942, 

MONTGOMERY  1951, ROMENSKAJA 1973). 
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WHITTINGTON (1957) havaitsi  puna-apilalla  (Trifolium  pratense ) 

ja härkäpavulla  ( Vicia faba) heteen ponsien  sporogeenisten  (siite  

pölyhiukkasia  muodostavien)  kerrosten  halkeamista,  kun taas siite  

pölyhiukkasten  itäminen ja siiteputken  kasvu säilyivät  normaaleina  

Siiteputken  halkeamisen  on arveltu olevan seuraus  häiriöistä'  seinä  

män muodostuksessa (GAUCH ja  DUGGER 195*0 
•
 

Kuva  1. Soijan  kukkanupun  pitkittäisleikkaus. 1. verhiö,  2. terä  

lehti, lehti,  3. heteen ponsi, 4. emiö  alkiosilmuineen. Vasemmal 
la kukkanuppu  booria saaneesta kasvista;  oikealla  kukka  

nuppu boorin  puutteessa  kasvaneesta kasvista,  jossa li  
säöntymiselimet ovat kokonaan tuhoutuneet. 
Piirros  SHKOLNIK ja MAKAROVA( 1957  ) teoksessa  JAMALAINEN 

(1968).  
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3. Vesitalous 

Boorin  on  havaittu  vaikuttavan  kasvien  protoplasman  vesisuhteisiin,  

vedenottoon ja haihduntaan.  

Trooppisilla  lummekasveilla  (N.ymphea  sp.) hoorin on oletettu vaikut  

tavan protoplasman  vedenottokykyyn  (SCHMUCKER  1933,1934), kun taas 

soijapavun  lehdissä  (So. ja hispida)  ja härkäpavun  sirkkajuurissa  

solukoiden  vesipitoisuuksien  ja boorilisäyksen  välillä  on  havaittu 

selvä  negatiivinen korrelaatio ; (MlNAßlK ja SHIVE 1939, SCHOLZ 1959).  

Viiniköynnöksellä  (Vitis vinifera)
. hernekasveilla  (Pisum sativum,  

Phaseolus  vulgaris,  Trifolium pratense,  T. repens).  viijatattarella 

(Polygonum  fagopyrum)  ja saarnella (Fraxinus  pennsylvanica)  "boori  

lannoitus  on lisännyt  haihduntaa vedensaannin ollessa  riittävä  

(WIENKE  1940, DORFMULLER 1941,  BIEBI.  1942,  SCHMIED 1953, BAKER ym.  

1956, HINTERSTOISSER 1957, PUDOVA 1970). Soijapavulla  haihdunta on  

voimistunut vain heikosti  (HINTERSTOISSER  1957)^ ja  rehumailasel  

la (Mediago sativa)  haihdunta on laskenut jopa alle boorinpuutekas  

vien tason (SCHMIED 1953). Lisäksi  lehtilannoituksena  annetun boo  

rin on havaittu lisäävän lehtien vedenpidätyskykyä  omenapuulla  (Ma  

lus sp.) ja syysvehnällä  (Triticum aestivum) (VIKTOROV ja POPOVA 

1972). Vedensaannin ollessa  riittämätön boorilla lannoitettujen  kas  

vien haihdunnan nopeus  on heikentynyt,  mitä ei puutekasveilla  ole 

havaittu (DORFMTJLLER 1941, BIEBL 1942). Myös  alhaisissa lämpötilois  

sa boorilannoituksen on  havaittu vähentävän haihtumisvirtausta (LE  

BEDEVA 1973). 

n 
.

 
.

 

DORPMULLER (1941)  on tutkimuksessaan  todennut boorin puutetta  kär  

sivien pavun ja puna-apilan  irtileikattujen lehtien kuihtuvan nopeam  

min kuin kontrollikasveilla.  BAKER ym. (1956)  ovat todenneet tarha  

pavulla  
,
 auringonkukalla  (Helianthus  annuus ) ja tomaatilla 

(  Lycopersicum  esculentum ) ja  LEAF ( 1953  ) tupakalla  ( Nicotiana  
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sp.  ) vastakkaisia  tuloksia. Boorin puutteesta  kärsivien  kasvien  

irtileikatut lehdet kuihtuivat hitaammin kuin kontrollien (kuva 2,  

5. 7  ).  BAKERin ym. (1956) mukaan boorinpuutekasvien  vesihäviö  oli  

ajan funktiona tarkasteltuna lineaarinen, kun taas kontrollikasvien  

lehdet menettivät nopeasti vettä heti irroituksen jälkeen.  Ensimmäi  

sen tunnin jälkeen  irroittamisesta  kontrollikasvien lehtien haihdun  

ta muuttui lineaariseksi ja sen nopeus  oli alhaisempi  kuin puute  

kasveilla  (kuvat  3ja4,  s. 7jaB).  Syynä  tulosten erilaisuuteen, verrat  

tuna DORFMULLERin. BAKER ym. pitivät  sitä,  että -PORFMJr.LER 

ei havainnut lehtien irroituksen jälkeistä  välitöntä  vesihäviötä koe 

kasviensa  lehdissä.  Havaintojaan  selvittääkseen  BAKER ym. tutkivat  

myös  lehtisolukoiden sähkönjohto- ja vedenpidätyskykyä  sekä osmoot  

tista painetta.  He totesivat boorin puutteessa  papujen  lehtien si  

sältävän enemmän ei-elektrolyyttejä  (sokereita) ja pidättävän  enem  

män vettä sekä tomaatin lehdissä  suuremman  osmoottisen paineen  kuin 

kontrollikasvien  lehdissä.  Papujen  lehdissä he totesivat lisäksi  

vaurioita epidermisoluissa,  useita toimintakyvyttömiä  ilmarakoja  

(huulisoluvauriota)  sekä solukoiden  ja solujen  epäsäännöllistä  kas  

vua, mikfi näkyi  paksumpina  kohtina  lehdissä (kuvat  5 ja 6, s.  8 ). 

Heidän mukaansa lehtien vähentynyt  haihdunta boorin puutetta  kärsi  

villä kasveilla  oli  seurausta kolmesta  tekijästä; (1) Havaitusta 

vedenottonopeuden alentumisesta,  joka ilmeisesti  aiheutui  kasvien  

heikentyneistä  juuristoista. (2)  Kasvien  lehtien suuremmista  sokeri  

ja kolloidipitoisuuksista,  mikä voi vaikuttaa  haihduntaan,  jos tähän 

liittyy  läpäisykyvyltään  erilainen solukalvo.  (3) Toimintakykyisten  

ilmarakojen vähyydestä*seurauksena  häiriöistä huulisoluissa  sekä 

epidermisolujen  solukoossa ja rakenteissa.  

KIBALENKO (1974) arvelee booripitoisuudella  ja lehtien ilmarakosys  

teemin muodostumisella  olevan keskinäistä  yhteyttä,  sillä on voitu 

osoittaa, että sekä boorin puute  että liika boori vaikuttavat nega  

tiivisesti lehtien  epidermin rakenteeseen  ja aiheuttavat  solujen  



6 

plastidisystöemeissäJhäiriöitä.  Tällöin hänen mukaansa  ATP- (adeno->  

siinitrifosfaatti  l-)synteesi  häiriintyy  ja hiilidioksidin  konsentraa  

tio kasvaa,  millä katsotaan  olevan vaikutusta ilmarakojen  toimintaan.  
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KUVA 2: Booria saaneiden  (vasemmanpuoleinen)  ja boorin puutteessa  
kasvaneiden  (oikeanpuoleinen)  papujen  lehtien kuihtumisen  
vertailua. Kuva BAKER ym.(1956).  

KUVA 3: Irtileikattujen  pavun lehtien vesihäviö.  Piirretty  BAKERin  

ym. (1956)  mukaan. 



KUVA 4: Irtileikattujen tomaatin  lehtien vesihäviö.  Piirretty BAKERin  
ym. (1956)  mukaan. 

KUVA 5: Valokuva  pavun lehden epidermistä; a: booria  saaneen  
pavun  lehdestä, b: boorinpuutepavun  lehdestä, jossa  näkyy  

epämuodostuneita  ilmarakoja. Kuva BAKER ym. (1956).  

KUVA  6: Valokuva  samanikäisistä  booria  saaneen (vasemmalla)  ja 
boorin  puutteessa  kasvaneen (oikealla)  pavun lehden poikki  
leikkauksesta.  Kuva BAKER  ym.  (1956).  
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4.  Boori ja kalsium 

Boorin on todettu lisäävän kationien ottoa (niiden  määrää kasvissa)  

ja vähentävän  anionien  ottoa palsamilla (Impatiens "balsamina)  sen  

vesiviljelmässäj  tosin edellinen vaikutus oli paremmin havaittavis  

sa  happamissa  ja jälkimmäinen  emäksisissä  olosuhteissa  (REHM 1937).  

Boorin on  todettu  lisäävän kalsiumin ottoa  ja määriä(WARINGTON 1934, 

SWANBACK 1939,  MINARIK ja SHIVE 1939), mutta on myös  ilmoitettu, että 

"boori ei  vaikuta kalsiumin  määriin
,  (.HOLLEY  ja DULIN  1937)jtai että 

se  vaikuttaa kalsiumin  määrää vähentävästi (TALIBLI 1935). Ehkä mer  

kittävämpi havainto on saatu maissilla  (Zea  mays)  tehdyissä  kokeissa,  

missä varren  kokonaiskalsiumpitoisuudet  olivat riippumattomia  annet  

tuihin hoorimääriin liukoisen kalsiumin pitoisuudet  

korreloivat positiivisesti  sekä kasvin liukoisen boorin ja kokonais  

"boorimäärän  kanssa että kasvualustan  booftimäärän kanssa  (0-5.0 ppm) 

(MARSH  ja SHIVE 1941). Viimemainitut päättelivät tästä,  että kasvin  

boori, josta suuri osa oli  liukoisessa muodossa  ja jonka määrää kas  

vualustan boori vuorostaan määräsi, vaikutti liukosen kalsiumin mää  

rään.  Vastaavaa on  myös todettu Siperian hirssillä (Setaria italica)  

mutta tällä myös kalsiumin  kokonaismäärä  kasvoi,  kun kasvualustan 

boorimäärät olivat suuret (5.0-50.0  ppm)(McILRATH ja deBRUYN 1956). 

Myös kalsiumin  päinvastaista  vaikutusta booriin on todettu. Tomaatil  

la sekä  kokonaisboorimäärä että liukoisen  boorin määrä olivat pie  

nimmillä  boorikäsittelyillä  (0.001-0.5 ppm) melko riippumattomia  

alustan kalsiumpitoisuuksista
;
mutta suuremmilla boorikäsittelyillä  

(5.0-10.0 ppm) sekä kokonais-  että liukoisen  boorin määrät vähenivät  

solukoissa,  kun alustan kalsiumpitoisuutta  lisättiin(REEVE  ja SHIVE  

1944). Hirssillä  kalsiumin  lisäys  (40.0-480.0 ppm) vähensi sekä liu  

koisen  että kokonaisboorin  määriä varressa,mutta  vaikutus oli vähem  

män selvä, kun alustan  booripitoisuudet  olivat pieniä  (McILRATH ja 

deBRUYN 1956). 
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Edellä esitettyjen  tulosten perusteella  ei boorin osuutta kalsiumin 

otossa  tai näiden aineiden vuorovaikutusta voida pitää  selvitettynä.  

Päätelmien tekoa vaikeuttavat tuloksissa  havaitut erot voisivat osak  

si selittyä  koekasvien  yksi- ja kaksisirkkaisuuden  perusteella  

(SHIVE 1941, kts.  luku 11).  
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5. Fotosynteesi  ja valo 

5.1 Fotosynteesi  

Fotosynteesiaktiivisuuden  on havaittu heikentyneen  "boorin  puutteessa  

sokerijuurikkaalla  (Beta vulgaris  subsp.  esculenta var. altisßima)  

(MARINCHIK  ja KURINNYI  1971) ja vastaavasti  voimistuneen  boorilan  

noituksen avulla (KIBALENKO 1974). 

Kloroplastien  määrissä ja rakenteissa  on havaittu muutoksia  boorin  

puutteessa  (REED 1947, KIBALENKO  1966,1974, TIMASHOV 1968,  ALEKSE  

JEVA 1971). REEDin 1947)  mukaan tomaatin lehtien solut sisälsivät  

normaalia vähemmän viherhiukkasia,  kun taas oliivilla (Olea  europa  

ea)  havaittiin klorofyllin  hajoamista.  Boorilannoituksen  on todettu 

sekä lisäävän että vähentävän klorofyllipitoisuuksia  kasvien lehdis  

sä. Pavulla boorilisäys  lisäsi  lehtien  klorofyllipitoisuuksia  (DOL  

MATOVA 1973), kun taas maapähkinällä  (Arachis hypogaea)  "booraksili  

säys  vähensi sekä klorofylli  a:n  ja "b:n että kokonaisklorofyllin  

määrää 10-30  % (SANKARAN  ym. 1973). Öljypalmulla  (Elaeis  guineensis)  

ei kontrollikasvien  ja ilman booria kasvaneiden (ei  näkyviä  oireita) 

kasvien välillä havaittu merkitsevää eroa klorofyllipitoisuuksissa  

mutta niillä palmuilla, joissa oli ns. kloroottisia juovia,  kloro  

fylli pitoisuudet  olivat  merkitsevästi  pienemmät  _(P*O.O5) kuin kont  

rollipalmuilla.  

Myös kloroplastien  booripitoisuuksia  on tutkittu. Mantelikurpitsan  

(Cucurbita  sp.) lehtisolukoiden kloroplastit  sisälsivät  suhteellisen  

vähän booria (SMITH 1944), päinvastoin  kuin auringonkukalla  ja pavulla  

( Phaseolus aureus), joilla kloroplastien  ja tumien booripitoisuudet  

olivat suhteellisesti  suurempia  kuin mitokondrio-  ja  mikrosomi-(sub  

(  mikroskooppisten  hiukkasten)  fraktiossa (OTTING 1951, SKOK ja Mc-  

ILRATH 1958). 
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Boorin on todettu myös kiihdyttäjän  hiilidioksidin yhteyttämistä  

fosfoenolipalorypälehappoon  (PEPj tämä tie -kasveilla,  joita  tun  

netaan n.  100 lajia,  mm. maissi  ja sokeriruoko)  tai ribuloosi-1 ,5-  

difosfaattiin  (fotosynteesin  pimeäreaktio)  (HUFEAKER  ja WALLACE 1959) 

sekä lisäävän  asyklistä  fotofosforylaatiota (ATP:n  1. adenosiini-tri  

fosfaatin muodostumista fotosynteesin  toisessa  (II)  valoreaktiossa)» 

Lisäksi  tetrafenyyliboraatin  on  todettu ehkäisevän  elektronien kul  

keutumista  fotosysteemi  !I:ssa (fotosynteesin  toisen valoreaktion  

valosäteilyä  vastaanottavassa pigmentissä)
, protonien  ottoa sekä  

hapen  muodostusta  (veden  fotolyysiä) ja myös  kiihdyttävän  sähköken  

tän voimakkuuden  nopeaa  alenemista klorofilastien  granatylakoideissa,  

minkä johdosta  on arveltu kloroplasteissa  olevan helposti tetrafe  

nyyliboraatteja  sitovia  solukalvoryhmiä  (AUGSTEN ja EICHHORN  1976). 

5.2 Valo 

Valojakson pituuden ja valon laadun on todettu vaikuttavan  kasvien  

boorivaatimuksiin.  Pitkänpäivänkasvit,  olivat alttiimpia  boorin puut  

teelle kuin lyhyenpäivänkasvit  (WARINGTON  1933). Lyhyenpäivänkasveil-  

I! H 

la 
,
 sappiruoho  (Xanthium pennaylvanicum) ja Biloxi-  soijapavulla,  ei 

voitu todeta boorin puutteen  vaikutuksia lyhyenpäivän  olosuhteissa 

(kuten  kukkimisen  estymistä),  mutta pitkänpäivän olosuhteissa nämä 

kasvit  osoittivat  selviä boorin puutteen oireita, vaikka  kasvu oli  

kin heikentynyt  sekä  pitkän-  että lyhyenpäivän  olosuhteissa.  Tomaat  

ti ja auringonkukka,  jotka ovat päivän  pituuden  suhteen neutraaleja,  

osoittivat  äkillisiä  boorinpuutosoireita  sekä  pitkän- että lyhyen  

päivän olosuhteissa.  Viljatatar,  jota  myös pidetään päivän  pituuden 

suhteen  neutraalina,  osoitti kuitenkin puutosoireita  pitkänpäivän 

olosuhteissa,  jolloin jällen aktiivisuus  oli ei lyhyen  

päivän  olosuhteissa,  jolloin jällen  aktiivisuus  oli pienempi  (McVICAR  

ja STRUCKMEYER 1946, STRUCKMEYER  ja McVICAR 1948). McVICAR  ja STRUCK  

MEYER (1946) olettivat  valojaksoon  liittyvän  kasvien herkkyyden  boo  
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rin puutteelle  olevan  suoraan  verrannollinen jakson keston aiheut  

tamaan jällen aktiivisuuden  kohoamiseen  tai  vähenemiseen.  Tietyn 

valokäsittelyn  aikaansaaman jällen aktiivisuuden  vähenemisen jälkeen 

ei "boorin puutetta  saatu valojaksoa  muuttamalla syntymään.  

Lyhyenpäivän  olosuhteissa  on voitu vähentää  monilla kasveilla  boorin 

puutteen  ilmenemistä  (WARINGTON 1933, LÖHNIS 1937, SKOK 1941, COLWELL  

1943). Voimakkaassa  valossa (kesällä) boorin  myrkkyvaikutusten  on  

todettu  vähentyvän  (WARINGTON 1933,  EATON  P.M. 1944), kun taas  hei  

kossa  valossa  (keväällä  ja syksyllä)  boorinpuutosoireiden  on todettu  

vähentyneen  (EATON S.V. 1940, COLWELL 1943). HEWITT  (1963)  onkin  

edellä esitetyn  perusteella  päätellyt  valolla olevan kaksi  toisistaan  

riippumatonta  vaikutusta kasvien boorintarpeeseen;  vaikutusta  jällen  

aktiivisuuteen  ja  boorin uudelleenkulkeutumattomuuteen  (immobilisaa  

tioon). Hewittin mukaan tähän voi myös  liittyä  HUMPHRIESin (1961)  

tekemä havainto valon  laadun vaikutuksesta  kasvien boorin tarpeeseen.  

HUMPHRIESin  mukaan lyhyenpäivän  olosuhteissa (valojakso  8 tuntia)  ei  
j 

valon laadulla havaittu olevan vaikutusta niiden booria saanei  

den kääpiöleikkopapujen  juurten boorin tarpeeseen  , jotka olivat muo  

dostuneet pitkänpäivän  olosuhteissa (valojakso  16 tuntia)  kasvaneista  

alkeisvarsista.  Niillä pavuilla taas, joita valotettiin lisäksi  puna  

voittoisella valolla , sekä  juurten kasvu että muodostus  väheni.  

Vastaavan käsittelyn  saaneilla boorin puutteesta  kärsivillä  pavuilla  

punainen  valo ehkäisi juurten  kasvua,  mutta ei niiden muodostusta.  
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6. Hiilihydraattiaineenvaihdunta  

6.1. Sokerien kuljetus  

Boorilla tiedetään  olevan taipumus muodostaa komplekseja  erilaisten  

polyhydroksi  (etenkin  o -hydroksi)yhdisteiden  kuten alkoholien,  soke  

rien ja fenoliyhdisteiden  kanssa (SCHMUCKER JOHNSTON ja  DORE  

1929, WINFIELD 19^5, ISBELL ym. ZITTLE 1951, TORSSELL 1956, 

ODHNOPF  1961, WESER 1967).  Boorihapon  liittyminen polyhydroksiyhdis  

teisiin tapahtuisi  BÖESEKENin  ym. (1930) ja BÖESEKENin mukaan 

seuraavasti;  

B~ on boraatti-ioni ja D on polyalkoholi . Jos booria on vähän  verrat  

tuna hiilihydraatteihin  muodostuu didioli-boorihappoa  (BD
2

), mutta 

jos  booria on runsaasti hiilihydraatteihin verrattuna pääosa  komp  

lekseista  on  monodioli-boorihappona  (BD) (kts.  ZITTLE 1951).  

GAUCH  ja  DUGGER (1953) ovat havainneet boorin nopeuttavan  sakkaroosin  

kulkeutumista lehdistä muihin kasvinosiin  tomaatilla,  kun lehdet kas  

teltiin booripitoisella sakkaroosiliuoksella.  Pelkällä  sokeriliuok  

sella kastelluissa  lehdissä  sakkaroosin  kulkeutuminen hidastui ja 

estyi,  eikä sakkaroosia  kulkeutunut  varren  kärkeen  ja nuoriin kehit  

tyviin  lehtiin kuten kontrollikasveissa.  He esittivätkin hypoteesin  

minkä mukaan boorilla olisi  tärkeä osa sokerien kuljetuksessa  muo  

dostamalla sokeri-boraattikomplekseja,  jotka kykenisivät  helpommin  
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läpäisemään  solukelmun.  Useat tutkimukset ovat tukeneet ! hei  

dän hypoteesiaan (MITCHELL ym. 1953, SISLER ym. 1956, DUGGER ym.  

1957, PARSHIKOV 1957, SHKOLNIK ym.  1957, SPURR 1957, SCHOLZ 1959,  

LEE ym. 1966, MARINCHIK  ja  KURINNYI  1971, KIBALENKO  1974). Radioak  

-1 4 
tiivisella hiilellä ( C) on mm. havaittu sakkaroosin  kulkeutuvan 

lehdistä,  muihin  kasvinosiin,  kun kasvin  boorin saanti pii  turvattu 

(SISLER  ym.  195  b), mutta kun kasvit  siirrettiin  boorittomalle  kasvu  

alustalle sakkaroosin kulkeutuminen väheni  2-4 päivässä.  Gauchin  ja 

Duggerin  "koulukunta"  on kuitenkin saanut osakseen kritiikkiä. Vasta  

väitteitä sekä epäilyksiä  on esitetty  boorin osuuteen  sokerien kul  

je  tuksessa(MclLßATH  ja PALSER, ZIEGLER 1956, ODHNOEE WFIT  

TINGTON 1957, SKOK 1957 a  ja b, McILRATH ja SKOK  1958, NEALES  1959 a  ja 

b, TURNOVSKA -  STARCK 1959, WHITTINGTON 1959, SHKOLNIK  ym . 

1961, WEISER ym. 1964, YIH ja CLARK 1965, SHKOLNIK 1967). Esimerkiksi  

siivilänesteen boori  pitoisuuden  on todettu olevan alle 5 J-ig/ml (5 ppm) 

joten sokeri-booriyhdisteiden  kulkeutuminen  (kaukokuljetus ) näyttää  

ainakin suuremmassa  laajuudessa  olevan poissuljettu  (ZIEGLER 1956). 

6.2 Sokerien  kasautuminen  ja muodostus 

Eri  tutkimuksissa  on boorin havaittu vaikuttavan sokeri  lajien  kasau  

tumiseen,  esiintymiseen  ja muodostumiseen.  GAUCH ja DUGGER (1953) 

esittivät  myös boorinpuutosoireiden  olevan  seurausta  sokerien  puut  

teesta kasvusolukoissa,  kuten esim, jällessä,  verson  ja juurten kär  

jessä, kukissa  ja hedelmissä.  Useat tutkimukset eivät kuitenkaan  ole 

tukeneet tätä väittämää  (JOHNSTON 19?8, JOHNSTON ja DORE 1929,  JAMA  

LAINEN 1936, BAKER ym. 1956, ODHNOFF 1957,1961, NEALES 1959 a ja b, 

WHITTINGTON  1959, YIH ja CLARK 1965). Esimerkiksi  boorin puutteessa 

kasvunsa lopettaneiden  pellavan  (Li.nuro  usitatissimum)  juurten on  

havaittu pystyvän  ottamaan itseensä sakkaroosia  sekä juurten myös  

boorin puutteessa  sisältävän  riittävästi sakkaroosia ja muita soke  
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rilajeja  (NEALES  1959 a  ja "b) ja tomaatin  juurenkärkien  sisältävän  

suurempia  määriä sekä  liukoisia  että hydrolysoituvia  sokereita (YIH 

ja CLARK 1965). 

Boorin puutteessa on sokeri-tärkkelys  -suhteissa havaittu  muutoksia.  

Tätä on todettu mm. omenan  hedelmissä (JAMALAINEN  1936), tomaatilla,  

txirnipsilla  (Brasslca  rapa var. rapif era) ja puuvillalla (Gossypium  

sp.) (MoILRATH ja PA.LSER 1956) ja auringonkukalla  (LEE ja ARONOFF 

1966). Omenan hedelmissä, turnipsin  lehdissä ja  puuvillan  eri osissa  

löydettiin  enemmän tärkkelystä  ja vähemmän sokereita  boorin puuttees  

sa kuin terveillä kasveilla  (JAMALAINEN 1936). Saman lähteen  mukaan 

omenalla  kontrollipuiden  hedelmät sisälsivät  enemmän sakkaroosia,  

kun taas boorinpuutepuiden  hedelmät sisälsivät  enemmän glukoosia  ja 

fruktoosia.  Auringonkukalla  todettiin boorinpuutteessa  lehtien  kloro  

plastieii  myös  sisältävän  runsaammin tärkkelystä  (LEE  ja ARONOFF 1966) 

Sokerijuurikkaan  leht.ila.po jen todettiin^ kuten yllä  omenan   

myös  sisältävän  enemmän monosakkarideja  (glukoosia  ja fruktoosia)  

boorin puutteessa  kuin kontrollikasvien  1  ehti.la.po jen (KIBALENKO 1974) 

Boor.in (boraatin)  on todettu lisäävän sakkaroosisynteesiä  herneellä,  

sokeriruoölla  (Saccharum  of  ficinarum var. CPSO-28) ja sokerijuurik  

kaalla  (DUGGER ja HUMPHREYS 1960, KIBAIENKO  1974). DUGGERin  ja HUMPH  

REYSin  '.(1960) mukaan 10 faraool  ia/ml booria stimuloi  sakkaroosisyntee  

siä  koekasvien uutteissa,  joihin lisättiin uridiini-trifosfaattia 

(UTP), adenosi.ini-tri  f  osfaattia (ATP), heksokinaasia (entsyymi,  joka  

"siirtää"  fosforihappotähteen  heksoosisokeriin),  .fosfoglukomutaasia.  
» m 

(entsyymi,  joka;  siirtää  em. fosforin sokerimolekyylin  sisällä)  ja  

fruktoosia. Boori ei vaikuttanut heksokinaasiin,  fosfogluko  

mutaas.iin tai .invertaasiin  (sakkaroosia  hajottava entsyymi),  mutta 

"boori kaksinkertaisti  uridi ini-di.f  osf  oglukoosi  -(UDPG)pyrofosfory  

laas.in  aktiivisuutta; UTP + G-1-P UDPG +PP  , (G=glukoosi,  P-fos  

faatti ja  PP=pyrofosfaatti)  sekä ehkäisi UDPG -transglukosylaasia.  

(tärkkelyksen  muodostukseen vaikuttava  entsyymi).  DUGGERin  ja HUMPH  
i i - . 

REYSin  jmukaan "boori, edisti tai tasapainotti  UDPG:n  muodostusta.  



Törkkelyssynteesin  on väitetty  ehkäistyneen  boorin vaikutuksesta  

G-l-P:n kautta ( WINFIELD DUGGER ym. 1957, SCOTT I 960),  siten  

että boori'  estää,  tärkkelysfosforylaasin  toimintaa  muodostamalla ';. i 

kompleksin  G-1-P:n (DUGGER ym. 1957) tai tärkkelysfosforylaasin  

kanssa (SCOTT I 960). Esitettyä  tärkkelys,synteesiti.etä  ja  sen 

ehkäisyseli.tystä  ei nykyisin  kuitenkaan  pidetä  mahdollisena  seuraa  

vista  syistä;  (1) Boorin ei katsota  muodostavan komplekseja  1- hiili  

estereiden (sokerien,  joissa  fosfaatti on 1-hiilessä)  kanssa,  mutta 

kyllä  6'- tai s'-C-estereiden  Ifanssa  (HEWITT 1963) ja syynä,  tähän  

pidetään steerisiä (molekyylin  kolmiuloitteisesta  ra.kenteesta  joh  

tuvia) esteitä  (AUGSTEN ja EIOHHORN  1976). (?) Olosuhteet  korkeampien  

kasv.i  en soluissa ovat tärkkelysfosforylaasin  e epäsuotuisat.  (3) 

G-1-P:n konsentraatiot  soluissa ovat liian pienet tärkkelyssynteesin  

laukaisemiseksi(  RICHTER 1971). Viineksi  mainitun  viitteen mukaan 

tärkkelyksen  biosynteesin  substraattina  on UDPG tai. A.DPG (adenosiini  

difosfaatti-glukoosi) ja fosforylaas.il  la on tietty tehtävä tärkkely  

sen  hajotuksessa..Boorin  tärkkelyssynteesiä  ehkäisevän  vaikutuksen  

onkin  oletettu johtuvan  kompetetiivisesta  inhibitiosta  (  AIJGSTEN  ja EICH 

HORN 1976), missä boori kilpailee .rakenneanalogina  luonnollisen sub  

straatin (UDPG tai APPG) kanssa paikasta  entsyymin  (UDPG- tai. ADPG  

t  ärkkely  s-transgluko  s  idaa  s  in)  aktiivisessa  keskuksessa  (vrt.  DUGGER  ja  
HUMPHREYS  i  960 ja sakkaroosisynteesi).  

6.3 Soluseinän  polysakkaridit  

SCHMUCKER  (1932, 1933) on ensimmäisinä  olettanut boorilla olevan mer  

kitystä  soluseinien  rakenteiden muodostuksessa.  Boorin tai sen  

puutteen  vaikutusta  koskevat  tutkimustulokset  ovat kuitenkin olleet 

ristiriitaisia. On sekä  päätelty  (MARSH ja SHTYE  1941, SMITH 1944, 

WINFIELD  1945, O'KELLEY 1957) että todettu (WHITTINGTON 1959,  MARIN  

CHIK  ja  KURINNYI  1971, UZIAE ja BOROVSKI  197^, MERKEL  1975), että 

hoori edistää tai sen puute  vähentää pektii.nin  muodostusta,  kun taas  
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toisissa tutkimuksissa  boorinpuutekasveilla  on todettu  enemmän pek  

tiiniä, kuten  auringonkukan  lehdissä  (ASHWORTH 1933, YAMAFOUCHT  1973),  

pavun  lehdissä  (BAKER  ym. pavun  ja soijapavun  juurissa  (ODH  

NOFF 1957, YAMANOUCHI 1973) ja öljypalmun  juurissa  (RAJARATNAM  ja 

LOWRY  1974). 

Boorin puutteessa  on todettu selluloosamääriexi  (ODFNOFF 1957,1961)  

ja hemiselluloosamäärien  (ODHNOFF  1937, RAJARATNAM ja LOWRY 1974)  

olevan suurempia  kuin kontrollikasveilla.  Tupakan  (Nicot.lana tabaeum  

Wisconsin  var,  n:o 38)  ytimen tylppysoiukossa  ei boorin puutteessa 

ole havaittu pektiiniaineiden tai selluloosan suhteellisissa  määris  

sä  muutoksia,  mutta galaktaanipitoisuus  oli vähentynyt  selvästi,  huo  

rissa solukoissa  pekti  i  ni- ja sellu]oosamäärät  kohosivat  boorin puut  

teessa normaalien varttuneiden  solukoiden  tasolle  (WILSON 1961). So  

kerijuurikkaalla  ja auringonkiikalla  on boorin kuitenkin todettu vä  

hentävän  selluloosan  ja lisäävän  hemiselluloosan  määriä soluneinissä  

(XTBATiTSNKO  ja DEMTSHENKO 1969). On esitetty,  vaikka  tulokset  ovatkin  

ristiriitaisia, että boorin  puutteessa  galaktaanisynteesi  on spesifi  

sesti  ehkäistynyt  tai että  kaikkien  polysakkaridien  synteesit paitsi 

galaktaanin  ovat  kiihtyneet  (AUGSTFN  ja  EICFHORN 1976). Viimemainitut 

ovat myös tehneet kaavion  päätuloksista , joita on saatu  

tulkittaessa  boorin vaikutuksia  hiilihydraattiaineenv&ihdunnan  sääte  

lyyn  (kuva 7 
,
 s.  23  ). 

6.4 Solukalvot  ja soluseinä 

6.4.1 Solukalvot  

Boorin osuutta  ja esiintymistä solukalvoissa  on monissa tutkimuksissa  

käsitelty. Jo 30  -luvun julkaisuissa  oletetaan  boorin  osallistuvan  

kompleksien  muodossa solukalvojen  rakentumiseen ( SCHXUCKER 1934). 

GAUCHin  ja DUGGERin (1953) mukaan toisena sokerien  kuljetukseen  mah  

dollisesti vaikuttavana tekijänä  on boorin sijainti  solukalvossa,  
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missä se helpottaa  sokerien  läpipääsyä  muodostamalla kalvon toisella  

puolella  sokeri-boraattikompleksin,  joka hajoaa  sitten kalvon toisella  

puolella. Eräällä viherlevällä  (Nitella  syncarpa)  boorilla  on saatu 

aikaan  primääristä  biosähköistä  toimintaa  plasmalemmassa  (soluseinään  

rajoittuvassa  solukalvossa)  ja  erityisesti  solun  erilaisissa  kalvoissa  

(VOROBEV ja PELKHANOV 1973).  Neljä  päivää  vanhojen  pimeässä  kasvatettu  

jen ja  punaisella  valolla valaistujen  pavun taimien  irtileikatuissa  ai  

keisvarsissa  on alhaisten  boorimäärien  havaittu  vaikuttavan  alkeisvar  

sien  biosähköisiin  kenttäpotentiaaleihin  ja  oletettu  tästä syystä  boo  

rilla olevan tehtävä joissakin  solukalvon  toiminnoissa  (TANADA 1974).  

On myös  ilmoitettu  boorin  lisäävän  fosfoproteiinien  ja  fosfolipien  

määriä solukalvossa ja väitetty  boorin  täten edistävän  solukalvon muo  

dostumista  (KIBALENKO  1974).  

6.4.2 Soluseinä  

Sokeriboraattikompleksien  on oletettu lisäävän  soluseinien  stabilisuut  

ta (SCHMUCKER 1934). Booria on analyyseissä  havaittu soluseinissä  

ja arveltu boorin olevan edellytyksenä  soluseinän  hienorakenteen muo  

dostumiselle  (SPURR 1957).  Boorin puutteen  on havaittu aiheuttavan  

erilaisia häiriöitä soluseinissä;  jäykistymistä (muutoksia  plasti  

suudessa ja elastisuudessa)(TOßSSELL  1956, ODHNOFF 1957, 1961, WILSON 

1961), epänormaalia  paksuuntumista  kurpitsan  varren  kärkikasvusolukos  

sa (ALEXANDER 1942), sellerin ( Apium graveolens  var. dulce ) lehtiruo  

tien perussolukossa  (SPURR 1957, kuva 8 s. 24), tomaatin ja pavun 

juurenkärjissä  (ALBERT  ja WILSON 1961, SLACK ja WHITTINGTON 1964), 

auringonkukalla  (LEE ja ARONOFF 1966), pellavalla  (ALEKSEJEVA 1971) 

tai ohentumista  pavulla  (WARINGTON 1926, WALKER 1944), sellerin lehti  

ruotien kollenkyymissä  (elävää  tukisolukkoa)  (SPURR 1957). LEE ja 

ARONOFF (1966)  totesivat auringonkukan  mesofyllisolujen  soluseinien  

paksuntuneen  ja olevan karkean sahalaitaisia  (kuva  9, s. 24), kun taas 
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ALETCSEJEVA  (1971) havaitsi  pellavan  mesofyllisolujen  (lehtien  yhtevt  

tämiskykyisen  perussolukon  solujen) nurkissa ooluseinän  keskilevyjen  

alueella  useita  huokosia,  putkimaisia rakenteita ja soluseirän  epä  

tasaista paksuntumista.  

ODHNOFFin  (1961)  mukaan -hö£aättikompleksisidokset  ai.kasnsaavat  

lujemman kytkennän  hiilihydraattiket  ju/jen kanssa  kuin BD  -sidokset,  

joiden arvellaan helpommin  liukuvan  toistensa lomaan ja täten lisää  

vän solujen elastisuutta.  Boorin puutteessa soluissa  oleva  pieni  

boorimäärä  olisi sitoutuneena  lähinnä  vain BDp -sidoksin.  Normaalissa  

kasvissa  ovat sekä  BD- että BD
2

~ sidokset  mahdollisia,  ja niin  kauan 

kun booriatomit  ovat suhteellisen  lähellä soluseinää,  ovat BD- sidok  

set  vallitsevia  ja  soluseinien  elastisuus  on suuri.  Kän arvelee BD
2

~ 
siltojen hydroksyyliryhmien  välillä  olevan analogisia  soluseinien  

kahden vierekkäisen  molekyyliketjun  karboksyyliryhmien  Välisten  kal  

siumsiltoj.en kanssa ja BD- siltojen olevan verrattavissa  yksityisten  

ketjujen  metyyliryhmiin.  

6.5 Lignifikaatio (puutuminen)  

Tutkimustulokset  ovat osoittaneet boorin vähentävän  ja toisinaan  

lisäävän  solujen lignifikaahiota . Auringonkukan  kallussolu.ko.issa  

(solukkoviljelmän  erilaistumatonta  solukkoa)  ja juurissa  boorin puu  

te on aiheuttanut  .1  ignifikaation heikentymistä  sekä myös ligniinin 

kokonaismäärän  pienenemistä  (UUTTA ja  MOIT.RATH  1964). Samoin  on  ke  

vätvehnän  lehtilavoi  ssa ,  lebtitupissa  ja lelidenkär  ji ssä havaittu  

ligniin.imäärän  vähenemistä boorin  puutteessa (SLUSARCZYK 1975) ja  

köäntäen  sokerijuurikkaan  ligniinimäärien  nousua boorin vaikutuksesta  

(KIBALENKO ja DEMTSHENKO 1969). 

Päinvastaisia  boorin puutteen vaikutuksia on todettu herneen juuren  

kärjissä  ( ROKKER  ja  SOROKIN 19?8) ja pavulla  ( NF AXES 1960', ÖDHNOFF  
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1961). Näillä boorin  puute .
 vahvisti lignifikaatiota.  

6.6 Pentoosifosfaatti-tie  

Boorilla katsotaan  olevan  hiilihydraattiaineenvaihduitaa  säätelevää  

vaikutusta  kasveilla  (EPSTEIN 197?)  siten, että se  toimii"kytkimenä"  

glukoosin hapetusteiden; glykolyysin  1. EMP -tien ja pcntoosifosfaat  

ti - 1. PP -tien, hyväksikäytössä  ja säätelee  näin PP -tien aktiivi  

suutta  ja toimintaa (LES ja AROKO.FT? 1967). Leen ja Aronoffin mukaan  

"boori (boraathi-ioni) voi liittyä  6-fosfoglukonihapon  (PP  -tien en  

simmäisen  välituotteen  )  karissa  muodostaen kompleksin,  joka ehkäisee 

6-fosfoglukonaatti-dehydrogenaasin  toimintaa  (kuvat  10-12, s. 25-27).  

Boorin puutteessa  vaikutus on  havaittu päinvastaiseksi  (LEE  ja £RO  

NOFF 1967, AUGSTEN ja RTTNBT  1970, TTMASFOV 1970, EICHHORN  ja AHLSTEN  

1974, SHKOLNIK  ja ILINSKA-JA Eehydrogenaasin  inhibition laka  

tessa entsyymin vapaan ja kiihtyneen toiminnan  tuloksena  PP -tien  

toiminta kasvaa ilman säätelyä ja tuottaa muodostuvan erytroos.i-4-  

fosfaatin  ja glykolyysissä  muodostuvan fosfoenolipalorypSlehapon  

välisen  reaktion  tuloksena  f  enoliyhd-iste  itä, jotka kasautuvat (lEE  

ja ARONQFF 1967) . Tällä boorin puutteesta  tehdyllä  

havainnolla  on ilmeisiä seurauksia  kasveille,  sillä PP-t:U;n eräänä 

tehtävänä  katsotaan  olevan  varastohiilihydraattien  muuttaminen,  eri  

hiilirungoiksi,  joita tarvitaan erilaisissa  synteeseissä  kuten;  (1) 

nukl  ei.inibapposynteesissä.  (r iböoei-iS-f  ns.fa.at ti) (2) shikkimihappo  

cynteesissä  (erytroo;si-4-f  csfaatti),  joka toimii tärkeänä  välivai  

heena aromaattisten aminohappojen  ja muiden aromaattisten yhdistei  

den (fenclijohdannaiset,  ligniinit,  indolietikkabappo  1.1  AA ym.) 

synteeseissä.  PP-tien tehtävänä näyttää  lisäksi  olevan pelkistynei  

den ko-entsyymien  (NALPH +  H ) tuottaminen  näihin  synteesireaktioi  

hin (STREET ja OOCKRURN 197?) Kuva  13a ja b,  s. 28-29).  
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FOWLER  (1971)  on esittänyt  mm. glukoosi-6-fosfaatin  ja  transketolaa*  

sin toimivan aineenvaihdunnan  säätelyssä.  Hän perustaa  väitteensä  

leimatun dioksidin vapautumiseen 1--T -  ja - glukoo  

si  a  ta. vuori  vaahteran  (Acer pseudopl  atanus) solukkovil  jelmäkokei  ssa.  

Kasvun alkr.vai  Tie  e  ssa oli  1  - 1 6-glukoosista  lähtöisin  oleva  hiilidiok  

sidi  vallitseva,  mikä  osoitti  molempien sokerien  hapetusteiden (gly  

kolyysin  ja PP-t.ien) toimintaa (voimistunutta  biilihydraattiaineen  

vaihduntaa)  
f
 kun taas kasvun loppuvaiheessa  todettiin hiilihydraat  

-1  ii 
tien hapetuksen  tapahtuvan  pääasiassa  glykolyysm kautta: ts.  1- c-  

IM 
ja 6- C- hiilidioksidin määrät olivat liki yhtäsuuret.  Näin ollen,  

jos boori säätelee PP-tietä, boorin tarve  aktiivisen  kasvun  aikana 

(kasvusolukoissa)  kasvaisi  suhteessa kasvun aktiivisuuteen  ja mikäli  

boorista tulee puute PP-tien säätelymekanismi  lakkaa  toimimasta ja 

PP-tien toiminnan suhde glykolyysin toimintaan muuttuu. AUGS TEN ja 

EICHHORN (197^)  ovat taas havainneet  boorin puutteessa  autotrofi  

sesti  ja miksotrofisesti  (auto-  ja heterotrofisesti)  kemostaatissa  

viljeltyjen vesikasvien  (Wolffia  arrhiza) populaatioiden  hiilihyd  

raattipitoisuuksien  kasvavan,  yc  friyös  nuolille käsveiila  hiilihydi-  '  -  

raättifenLrofiärähikasvun  olevan voimakkaampaa  kuin  vanhoilla. Heidin  

mukaansa hiilihydraattien  hajotus  nuorilla booriköyhällö  alustalla  

viljellyillä  kasveilla  voimistui  PP- tien  kautta. 
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KUVA  7: Kaavamainen yhteenveto boorin osuudesta  hiilihydraattiaineenvaihdunnan 

säätelyyn. ~>edistavä vaikutus;  3 = ehkäisevä vaikutus. Boorin puut  
teessa  toimii tärkkelyssynteesi  ensisijaisesti  fosfoglukomutaasin (3)  
lisääntyneen toiminnan ja UDPG- pyrofosforylaasin  (4)  ehkäistyneen  
toiminnan kautta ja heksoosisokereiden hajotus kiihtyy  PP-tien kautta.  
Boorin vaikutuksesta toimivat sakkaroosisynteesi (UDPG-tärkkelys-gluko  
syylitransferaasin  (5) toiminta ehkäistyy) ja glykolyysi  (glukoosifos  
faatti-isoaeraasin (7) toiminta) ensisijaisesti.  (1) ADPG-tärkkelys  

glukosyylitransferaasi;  (2) ADPG^pyrofosforylaasi ;  (3) fosfoglukomutaa  
si; (4) UDPG-pyrofosforylaasi ; 5 UDPG-tärkkelys-glukosyylitransferaasi  
(6) glukoosi-6-fosfaatti-dehydrogenaasi ; (7) glukoosifosfaatti-isome  
raasi;  (8) UDPG-fruktoosi-6-fosfaatti-glukosyylitransferaasi;  (9) UDPG  

fruktoosi-glukosyylitransferaasij  (10)  glukonolaktonaasi ; (11) 6-fos  
foglukonaatti-dehydrogenaasi. 

AUGSTENin  ja EICHHORNin  1976 mukaan. 
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KUVA 8: Boorin  vaikutus  soluseinän  rakenteisiin  sellerillä. 

Normaalin  (A) ja boorin  puutteesta  kärsineen (B) 
kasvin  perussolukon  soluseinä  selluloosaa turvotta  

van aineen  käsittelyn  jälkeen, (KuvA SPURR (1952).  

KUVA 9: Seitsemän  päivää vanhan boorin puutteesta  kärsivän  
auringonkukan  soluja, joiden välisessä  soluseinässä 

epämuodostumia.  CW= soluseinä;  Ch= kloroplasti;  Suu  
rennos  28.600  x. Kuva  LEE ja ARONOFF (1966).  
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KUVA 10: Glukoosiaineenvaihdunnan reaktiotiet ja niiden keskinäinen 
vuorovaikutus (M.W. Powlerin mukaan teoksessa  STREET ja 
COCKBURN 1972). 
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KUVA 11: Oletettu boorin ehkäisykohta  (blokki)  PP -tien säätelyssä;  
reaktiossa,  jossa 6-fosfoglukonaatista  muodostuu ribuloo  
si-5-fosfaattia.  PP- tien toimiessa  hiilidioksidia  muodostuu  

sokerin  1'- hiilestä  (karboksyyliryhmästä).  



27 

KUVA 12: Boorin vaikutus  6-fosfoglukonaatti-dehydrogenaasin  aktii  
visuuteen  reaktioseoksessa,  jossa nikotiiniamidi-ade  
niini-dinukleotidifosfaattia  (NADP ), 6-fosfoglukonaattia  

(0.25 pmol), C-6-fosfoglukonaattia  (0.25umol),  Hepes  
puskuria  (Calbiochem,  25 fimol,  pH  7.55),  Ca(No3)2:a  (15  
umol) ja entsyymiä  0.087 mg. Keskimmäisen  käyrän reakti  

ossa oli käytetty  boorimäärä  1 ja alimmaisen  5 umol. 
Reaktioseoksen  tilavuus oli 1.63 ml ja pH 7*7. Reaktio  
tuote erotettiin paperielektroforeettisesti.  LEEn ja ARO  
NOFFin (1967)  mukaan. 
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KUVA 1 Kaavakuva  primäärisen  ja sekundäärisen aineenvaihdunnan keskinäisistä 
suhteista ja sekundääristen kasviaineiden(-tuotteiden ) synteesit let. 
STREETin ja COCKBURNin (1972) mukaan.  
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KUVA 13b: Mahdolliset pääbiosynteesitiet fenoliyhdisteiden muodostu  
misessa. NEISHin mukaan.  
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7. Hengitys  ja fosforiaineenvaihdunta  

7.1 Hengitys  

Tomaatin  juurissa  on  havaittu  hengityksen  kiihtymistä  (WINFIELD   

sekä  tomaatin  ja soijapavun  lehtien  solu-uutteissa  kohonnutta hapen  

kulutusta (McVICAR ja BURRIS boorin  puutteessa.  Myös  boorin  

puutteen  vaikutus  PP-tien säätelyyn  (LEE ja ARONOFP 1957, SHKOLNIK 

ja ILINSKAJA 1975, SHKOLNIK ym. 1975) sekä eräät muut tutkimukset  

(TIMASHOV-' 1970, EICHHORN ja AUGSTEN 197*0 viittaavat aktiivisempaan  

hengitykseen  (hapenkulutukseen)  ja muutoksiin  hengitysketjussa  (end  

oksidaatiossa),  sillä on päätelty  endoksidaatiossa  tapahtuvan  osittais 

ta kytkennän  muuttumista fenolioksidaasin  toimintaa edistäväksi  (EICH  

HORN ja AUGSTEN 197*0 tai erään syanideille  vastustuskykyisen  syto  

kromin  osallistuvan  elektronien  kuljetukseen  hengitysketjussa  (TIMA  

oHOV 1970). AUGSTENin  ja EICHHORNin  (1976)  mukaan kyseessä  voisi'olla  

sytokromi (kuva  14, s. ). 

7.2 Mitokondriot  

Pavun ja auringonkukan  lehti- ja silmu-uutteissa on havaittu, että  

mitokondriot  ja mikrosomit sisältävät  vähemmän booria kuin  plastidit,  

tumat ja liukoinen  solufraktio (SKOK ja McILRATH 1958), kun taas sokeri  

juurikkaan  ja tupakan  lehdissä  pääosan  boorista  on  havaittu olevan 

kloroplasteissa  ja mitokondrioissa  (KIBALENKO 197*0 • SKOKin  ja McIL  

RATHin (1958)  mukaan boorin  sijainnilla  jä sen
v:määrällä ei olisi yh  

teyttä fysiologisiin boorista  riippuviin  toimintoihin. Merkittävämpähä  

havaintona  heidän  tutkimuksessaan  oli kuitenkin  muutos supernatantti  

fraktiossa  (tässä partikkeliton sytoplasma), sillä kun ravintoliuoksen  

boori oli kulutettu loppuun  supernatant in liukoinen  boorifraktio vähe  

ni jyrkästi ja oli lopulta  nollassa, kun kasveilla  todettiin selviä  

boorinpuutosoireita . Supernatantin  liukenematon  boorifraktio pysyi  

kuitenkin  tänä aikana  meikein vakiona (kuva  15, s. 3*<  ). Tekijäin mu  
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kaan em. havainnot  osoittavat,  että se  pieni  boorimäärä, jota kasvit  

tarvitsevat,  on  supernatantin  sitoutumattomassa  boorifraktiossaj j a  

että tämä fraktio on se vapaa boori-,- jota ei vielä ole hyväksikäytetty  

He arvelivat  kuitenkin, että täliä vapaalla  boorilla ei ole mitään 

tiettyä  fysiologista  (aineenvaihdunnallista)  tehtävää  

että se voi olla käyttökelpoista tietyissä  tehtävissä  kasveilla,  ku  

ten esimerkiksi  rakenneyksikköinä  (SKOK  1957). 

Mitokondrioiden  määrien on boorin  puutteessa  havaittu kasvavan tomaa  

tin ja auringonkukan  meeefyllisoluissa  ( REED LEE ja ARONOFF 

1966) ja näissä  on myös  havaittu  myeliinin ( proteiinisäiemuoto ) kaltai  

sia rakenteita  (LEE ja ARONOFF 1966). 

uoorin puutteessa  on todettu myös rakennehäiriöitä  mitokondrioissa  

(REED 1917, TIMASHOV 1968 ) kuten säiemäisyyttä  (REED 1917), mutta 

toisaalta  ALEKSEJEVA ja SHKOLNIK (1970) eivät ole todenneet niissä  

häiriöitä boorin puutteessa.  

7.3 Fosforiaineenvaihdunta  

Sellerin  juurenkuorissa  on todettu boorin puutteessa  runsaasti  fosfori 

yhdisteitä  sekä  suurempia  fosfataasipitoisuuksia  ja auringonkukan.ivar  

ressa  ja lehdissä  epäorgaanisen  fosforin suhteen kokonaisfosforimää  

rään (kuivapainosta)  samoin  kuin  fosfataasipitoisuuden  kohonneen (REED  

Vastaavaa  fosfaattimäärien kohoamista  ovat havainneet  COOK ja 

MILLER (1970),  SMITH ja REUTHER (1951)  ja  ODHNOFF (1961).  

Toisenlaisiakin  tuloksia  on jalkaistu  (TIMASHOV 1968  a, HUNDT ym. 1970,  

TRIFU 1971, VIKTOROV ja POPOVA 1972, LOUGHMAN ja ROBERTSON 1973, KI  

BALENKO ROBERTSON ja LOUGHMAN 1974  a, TEARE 197*0. VIKTOROV ja  

POPOVA (1972) havaitsivat  lehtilannoituksena  annetun boorin (0.15%  

boorihapon)  lisäävän  sekä kokonais-  että  orgaanisen  fosfaatin  määrää
, 

että  myös lehtien  happaman fosfataasin  aktiivisuutta.  TEARE (197^)  
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totesi pavun taimien juurten  boorin  puutteessa  sisältävän  fosforia  

(kuivapainosta)  vain  noin  puolet  kontrollikasvien  juurten  määrästä 

ja pääosan  tästä fosforimäärästä  olevan epäorgaanista.  Myös  fosforin  

varastomuotojen  kuten inositolin, inositoli-  di-,  -tri-,  -heksafos  

faatin,  heksoosifosfaatin  ja UDPG:n (vrt.  DUGGER ja HUMPHREYS 1960, 

luku 6.2) vähenivät  boorin  puutteessa.  

Boorin  tiedetään  vaikuttavan  fosfaattien  ottoon ja niiden sitoutumi  

seen  sokereihin  ja nukleosideihin
.
Härkäpavulla  on koko kasvissa  sekä 

j uurenkärkien  alueella todettu boorin puutteessa  fosfaattien  oton vä  

hentymistä  (ROBERTSON ja LOUGHMAN 1974 a  ja b) mutta jälkeenpäin lisä  

tyn boorin havaittiin nopeasti  tehostavan fosforin ottoa (ROBERTSON ja 

LOUGHMAN Tässä tutkimuksessa  boorin puute,huolimatta  sekä ote  
i 

tun että kuljetetun  absoluuttisen  fosfaatin vähenemisestä,ei  vaikut  

tanut juuresta  versoon  kulkeutuneen fosfaatin prosentuaaliseen  mää- 

mutta heikensi  fosfaattien kuljetusta  juurissa.  

Härkäpavun  juurenkärjissä  on myös  havaittu epäorgaanisen  fosfaatin  

lisääntynyttä  sitoutumista  nukleiinihappoihin  boorin puutteessa  (CORY 

ym. 1966, CORY ja FINCH 1967). Toisaalta  puutteen  on havaittu  myös  

32 
vähentävän  leimatun fosforin ( P -ortofosfaatin ) sitoutumista  nuk  

leiinihappofraktioon  tai alentavan leimatun  RNA:n aktiivisuutta  pa  

vulla ja auringonkukalla  ( SHKOLNIK ja KOSIZIN 1962, TIMASHOV 1967, 

SHERSTNEV 1967, RAPOTA 1970, ROBERTSON ja LOUGHMAN ja b ) sekä 

lisäävän  leimatun fosforin liittymistä  heksoosifosfaattehin  (ROBERTSON 

ja LOUGHMAN 1974  a).  

Boorin  puutteen  ja  fosfaattien lisääntyneen  esteröitymisen  seurauksena 

on  todettu ATP-tasojen laskevan ja ATP-aasi  (ATP:tä  hajottavan  entsyy  

min)  -aktiivisuuden  kasvavan  tai vastaavasti  boorin  vähentäneen ATP  

aasi-aktiivisuutta  (KIBALENKO AUGSTEN ja  EICHHORN 1976).  
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Boorin puute on saanut aikaan  mitokondriopreparaateissa  häiriöitä 

oksidatiivisesaa  fosforylaatiossa  (TIMASHOV 1968 a  ja b ) ja foto-: 

fosforylaatiossa  (TIMASHOV 1967, 1968 a ja b, KIBALENKO 1974). TIMA  

SHOVin  (1968  a) mukaan boorin  puute  vaikuttaa  siten, että  se kytkee  

oksidatiivisen  fosforylaation  irti hengityksestä.  Tetrafenyyliboraatin  

on todettu ehkäisevän  elektronien kuljetusta  ja  kytkevän  myös  oksidatii  

visen fosforylaation  irti  samalla kun hengitys ja ATP:n hydrolysoitu  

minen kiihtyvät  (AUGSTEN ja EICHHORN 1976). 

TIMASHOV ( 1967 ,1968 b)  on havainnut  boorin puutteen  ehkäisevän  eriste  

tyissä  kloroplasteissa  fosfaattien esteröitymistä  sokereihin  1. vä  

hentävän fotofosforylaatiota . Hän on myös (1968  a) esittänyt,  että 

boorin  puutteessa  havaitut kasvupisteiden  kuolemiset  ovat seurausta 

solujen energiavarojen  ehtymisestä,  mikä taas aiheutuu  häiriöistä sekä 

oksidatiivisessa  että  fotofosforylaatiossa.  SHKOLNIK ja KOPMANE (1970)  

eivät ole tätä havainneet, joskin he ilmoittavat todenneensa pientä 

energiarikkaiden  yhdisteiden  vähentymistä.  
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KUVA 14: Kaavakuva  boorin vaikutuksista  kasvien hapenottoon 

(hengitysreaktioon). Boorin puutteessa seuraa  fenoliyhdist.eiden voi  
mistunut muodostus  PP -tien kautta sekä myös fenolioksidaasien  
aktivoituminen. Boorin puute aiheuttaa todennäköisesti myös  syani  
deille  vastustuskykyisessä  hapenotossa ' oikosulun" sytokromi  P,  rf)  
kautta. AUGSTENin ja EICHHORNin  (1976) mukaan.  

KUVA 15: Supernatantt ifraktion boorimäärä (105.000 x 0/ 50 min) auringonkukan 

solukossa.  Kasvien ravintoliuos sisälsi booria yhteensä 50  pp;. Piir  

retty SKOKin ja McILRATHin (1958) mukaan. 
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8.  Typpi-  ja proteiiniaineenvaihdunta  

Boorilla  on havaittu  olevan vaikutusta  kasvien  typpitalouteen.  Tutki  

musten mukaan  on  typpeä;  ammonium ( NH^
+

) -typpeä  (WADLEIGH  ja  SHIVE  

1939, BRIGGS 1913, SCRIPTURE ja McHARGUE 1943), liukoista  orgaanista  

ja epäorgaanista  typpeä (SCRIPTURE ja McHARGUE 1943, ODHNOFF 1957) ja 

ja proteiinityppeä (YIH ja CLARK 1965) kasautunut boorin puutteessa  

eri kasvinosiin.  Pavun varressa  on liukoisen typen määrä kasvanut boo  

rin puutteessa,mutta proteiinitypen  määrissä  ei ole havaittu  eroa  kon  

trollikasveihin  verrattuna. Lehdissä  ja juurissa  typpimäärät  olivat 

5-10 t pienemmät  kuin  kontrolleilla  (ODHNOFF 1957). Liukoisen  ja koko  

naistypen määrä on boorin puutteessa  pokennut  vain vShän tai ei  ollen  

kaan juurikkaalla  ja pavun juurissa kontrollikasveihin  verrattuna 

(LORENZ 1942, ODHNOFF 1961).  

Päinvastoin  kuin edellisissä  tutkimuksissa on tomaatilla todettu sekö 

kokonais-  että orgaanisen  typen määrän vähentymistä  boorin puutteessa  

(MERKEL 1975) ja kääntäen omenapuulla  boorilannoituksen  on todettu 

lisänneen  kokonais-  ja proteiinitypen  määriä (VIKTOROV  ja POPOVA 1972) 

Boorin  puutteessa  on proteiinien  määrissä
,

lisääntyneestä  typpimäärästä  

huolimatta,havaittu  vähentymistä  (WADLEIGH ja SHIVE 1939, BRIGGS 1943, 

SCRIPTURE ja McHARGUE 1943, BERGER 1949). Vastakkaisia  tiloksia on 

saanut LORENZ (1942).  

Boori näyttää  myös vaikuttavan aminohappojen ja happoamidien  määrään 

sekä niiden esiintymiseen.  Aminohappojen  määrät ovat boorin puuttees  

sa  lisääntyneet  (STEINBERG 1949, PERKINS 1957, TROITSKAJA ym. 

1975). Pavun juurissa on boorin  puutteessa  todettu asparagiini  

ja glutamiinimäärien kasvaneen, mutta tyrosiinimäärien  vähentyneen  

(SLACK ja WHITTINGTON 1964). MyösCt-alaniini-
,
 seriini-, glutamiini  

happo-  ja glysiinimäärien  on todettu vähentyneen  boorin puutteessa  

(STEINBERG  ym .

 1956, bTEWARD ym. 1959).  Kääntäen on kasvisoluissa  
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havaittu  boorin  edistävän  tyrosiinin, fenylalaniinin
, trypto  

faanin  ja proliinin  muodostusta ( KXBALENKO  ja DEMTSHENKO  1969, KIBA  

LENKO SLUZARCZYK 1975) sekä todettu näiden  yhdisteiden  sisältä  

vän booria  (KIBALENKO ja DEMTSHENKO 1969, KIBALENKO 197*0. Proteiinei  

hin sidottujen  aminohappojen on todettu sekä vähentyneen (puutteen ai 

kaessa)  että kasvaneen (puutteen jatkuessa) ohralla ( Hordeum vulgare)  

(NOVIKOV jaBARANOVA 1972). Liukoisten  aminohappojen  (tyrosiinin,  fe  

nylalaniinin,  leusiinin,  isoleusiinin
. Droliinin ja histidiinin)  mää  

rien  on havaittu vähentyneen  boorin puutteessa  (BARANOVA 1969» NOVI  

KOV ja BARANOVA 1972), mutta omenapuun lehdissä  boorilannoitus  taas 

vähensi  liukoisten  aminohappojen  määriä (VIKTOROV ja POPOVA 1972). 

Papujen  juurista eristetyissä  ribosomeissa  on boorin puutteessa  ha  

vaittu proliinin  ja N -päätteisten  alaniinitähteiden  vähentymistä,  

mistä syystä on oletettu boorin  olevan ribosomien  hienorakenteen  vält  

tämätön kompponentti  ( KALITSHAVA ja SHERSTNEV 197*0. 

Vitamiinien;  tiamiinin  (B
1
), riboflaviinin  (B

2
), biotiinin  (H),  pan  

toteenihapon ja nikotiinihapon^pitoisuuksien on todettu nousseen  

boorin avulla.  Tiamiinipitoisuus nousi  10-20 %, biotiinin *43-66 %,  

pantoteenihapon  *46-100 %, nikot  iinihapon 73-95  % ja ribof  laviinin 10- 

70 % (KIBALENKO 197*0. Kibalenkon mukaan boorin  aikaansaama  ribofla  

viinin nopeuttaisi RNA:n biosynteesiä.  

Boorin liittymisen amiineihin  tai aminohappoihin  on ilmoitettu edis  

tävän näiden  ipysyvyyttä  sekä lisäävän  näiden vastustuskykyä  hydrolyyt  

tistä hajotmsta vastaan. Fenyyliboorihapob  ovat taas ehkäisseet  pro  

teaasien  (proteiineja  hajottavien  entsyymien),  natriumtetraboraatti  

lisännyt  ureaasin (ureaa hajottavan entsyymin)  sekä  ehkäissyt  gluta  

miinihappo-oksaalietikkahappo-transaminaasin  (entsyymin,  joka siirtää  

aminoryhmiä)  aktiivisuutta  (AUGSTEN ja  EICHHORN 1976). Viimemainitus  

ta syystä  hidastuu  heidän  mukaansa asparagiinihapon  muodostuminen.  
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BÖRSCHENKO  (1970) on havainnut  boorin puutteen  estävän valkuaisaine  

synteesiä  ribosomien  pinnalla,  sillä  tällöin aminohappojen aktivaatio  

ehkäistyy  eivätkä  ne liity siirtäjä-RNA : han . Myös ribosomien  ryhmitty  

minen on estynyt,  sillä  polysomien  on todettu puuttuvan  sytoplasman  

kelmustoista.  
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Kromosomien  kromatiinin ns. toiminnallisessa  rakenteessa on havaittu 

muutoksia  hoorin  puutteessa(  SHERSTNEV  ja SHNEER 1970, TROITSKAJA ja 

BATYGINA 1970, ALEKBEJEVA 1971,  SHKOLNIK ym .l  1972 b  ,  KHODZHANAZAROV ja  

KAMALOVA 1974, SHERSTNEV 197*0- ALEKSEJEVAN  (1971)  ja SHKOLNIKin  ym.  

(1972  b) mukaan diffuusinen  1. aktiivinen  kromatiini tiivistyi,  kun 

taas KHODZHANAZAROVin  ja  KAMALOVAN (197*0  mukaan pavulla  kromatiinin  

histonit (emäksiset  proteiinit) koostuivat  17:stä proteiinifraktios  

ta vastaavan määrän kontrollikasveissa  ollessa 20.  

9.3 Nukleiinihappoaineenvaihdunta  

Dna-pitoisuuksien  ei  ole havaittu juuri poikkeavan  boorin puutteessa  

pavun sirkkajuurten  kärjissä  (WHITTINGTON 1959), tomaatin juurissa 

(ALBERT  1965)  ja pavun juurissa  (JACKSON ja CHAPMAN 1975), kun taas 

kaksisirkkaisten  kasvien  eri kasvinosissa  (SHKOLNIK ja SOLOVJOVA 1961* 

SHKOLNIK ym. 1961, SHKOLNIK 1965, SHERSTNEV 1967) ja öljypalmun  solu  

koissa RAJARATNAM ja LOWRY 197*0 todettiin DNA -pitoisuuksien  vähen  

tymistä sekä  kurpitsan  juurissa  DNA -synteesin  loppumista  (COHEN ja 

ALBERT 197*+)  • Leimatulla  (
l!*C-) tymidiinillä  (DNA:n  yksi  prekursori)  

suoritetuissa  kokeissa  boorin puute heikensi  tämän leimautumista  DNA:hai 

mikä viittaisi myös heikentyneeseen  DNA-synteesiin  (JACKSON ja CHAPMAN 

1975). 

RNA-pitoisuudet  ovat boorin puutteessa  eri kasveilla  vähentyneet  

(SHKOLNIK ym. 1961, SHKOLNIK ja SOLOVJOVA 1961, ALBERT  1965, SHERSTNEV 

ja RAZUMOVA  1965, SHKOLNIK 1965, TIMASHOV 1966 b, JOHNSON ja ALBERT 

1967, RAJARATNAM  ja LOWRY 197*0. Myös  ribosomien  RNA-pitoisuudet  

ovat vähentyneet  (TIMASHOV 1966 a). 

Boorin puutteessa  on  lisäksi  osoiteltu  kohonnutta  RNA-aasi aktiivisuut  

ta (TIMASHOV 1963, SHKOLNIK ym. 1964, SHERSTNEV ja RAZUMOVA  1965, 

SHKOLNIK ym. 1970, SMIRNOV ym.  1971, CHAPMAN ja JACKSON 197*4, JACKSON 

ja CHAPMAN 1975), häiriöitä siirtäj  ä-RNA:n (TIMASHOV 1966  b) sekä DNA :  n  
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9. Solunjakautuminen  ja tuma-aineenvaihdunta  

9.1 Solunjakautuminen  

Juurikkaan  ( Beta sp.) ja kaalin ( Brassica  oleracea var. capitata)  

varren  ytimessä  on solunjakautumisen  todettu lisääntyneen  boorin putit  

teen alkaessa kun taas pavun kasvusolukoissa  (ODHNOFF 1957) ja härkä  

pavun primääristen juurten juurenkuoressa (ROBERTSON ja LOUGHMAN 1974 b) 

tätä ei ole havaittu. Pavulla kuitenkin  solujen  erilaistuminen  estyi  

ja härkäpavulla  jakautuminen) muuttui säteensuuntaiseksi
. Solunjakau  

tumisen estymistä  on boorin puutteessa  havaittu  herneen juurenkärjissä  

(SOMMER ja SOROKIN 1928), puna-apilan  ja härkäpavun kasvusolukoissa  

(WHITTINGTON 1959), kurpifesan  juurenkärjissä  (COHEN ja ALBERT 1974) ja 

tomaatin taimien juurenkärjissä  (KOUCHI ja KUMAZAWA 1975)• Lisäksi  här  

käpavulla  havaittiin  kaksitumaisia  soluja  (ROBERTSON ja LOUGHMAN )I97 4b ). 

JOHNSON ja ALBERT (1972) ja COHEN ja ALBERT (1973) ovat tuoneet esiin  

ajatuksen  boorin osuudesta mitoosin ja sykliin  ja sen täten 

vaikuttavan  solunjakautumiseen  ja mitoosiin.  

9.2 Tuma ja kromosomit  

Boorin puutteessa  on tumissa  e&iihtytiyt erilaisia häiriöitä)  

tomaatilla suurentuneita  tumia varren  j älkikasvusolukossa  ja lehden 

putkiloihin  rajoittuvissa  soluissa,  sellerillä ylikromaattisia  (tuma  

väriaineilla erittäin voimakkaasti  värjäytyviä)  tumia varren  jälkikas  

vu- ja kärkikasvusolukossa,  auringonkukalla  litistyneitä  soikeita  tu  

mia orilaästumatfeoraissa  perussolukoissa  (REED 1947), kokoonvetäytynei  

tä tumia heteen ponsissa  (LÖHNIS 1937,1940), pellavalla  epämuodostu  

neita tumia mesofyllisoluissa  (ALEKSEJEVA 1971) ja härkäpavulla  yli  

kromaattisia  ja suurentuneita  tumia (ROBERTSON ja LOUGHMAN 1974  b).  
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ja RNA:n rakenteissa  ja koostumuksessa (BORSCHENKO 1970, KIBALENKO 

ja DEMTSHENKO  1970,  bOZHENKO  ym 1972,1973,  SHERSTNEV  1974, JACKSON  ja  

CHAPMAN 1975). KIBALENKO ja DEMTSHENKO (1970) totesivat  boorin  puut  

teessa RNA:n fysikaalis-kemiallisissa  ominaisuuksissa  häiriöitä,  kuten 

despiralisaatiota  (kierteisen  rakenteen purkautumista)  ja sekundääri  

rakenteen hajoamista. BOZHENKOn yra.(1972) mukaan boorin puute  ja kor  

kea lämpötila  aiheutti DNA:n sytosiini-guaniini(C-G)-emäsparien  vähen  

tymistä ja sytosiinin  metyloitumisasteen aleatumista  lähes puoleen.  

JACKSON ja CHAPMAN (1975)  totesivat myös  puutteen  myöhäisemmissä  vai  

he  iss4^Mtrfr^ksia  RNA:n  emäsparikoostumuksissaj  mutta  ei  puutteen  alku  
vaiheessa  (48 h). 

RNA:n emäsprekursoreilla  suoritetuissa  kokeissa on  adeniini-8-   

(SHERSTNEV  ja  KURILENOK  1962)  vähentänyt  ja  uridiini-
I4

C  (JACKSON  ja  

CHAPMAN 1975) lisännyt  RNA:n merkkautumista  boorin  puutteessa.  

Boorinpuutosoireiden  syntyminen  (esim. kasvupisteiden  kuoleminen) on 

voitu estää lisäämällä  ravintoliuokseen  vapaata  RNA:ta (MAJEVSKAJA  

1962). Myös  juurten pituuskasvun  estyminen  ja RNA+pitoisuuksien  vä  

hentyminen on estetty lisäämällä  ravintoliuokseen  tymiiniä,  guaniinia.  

ja sytosiinia  (JOHNSON ja ALBERT 1967) • Samoin  on boorin puutteessa  

havaittuja transkriptiohäiriöitä  { lähetti RNA:n muodostuminen  DNA:n 

mallin mukaan vapaista  RNA -molekyyleistä)  voitu vähentää lisäämällä  

RNA:ta (SHERSTNEV  1967). 

boorin puutteessa  lisääntyvää  RNA-aasi-aktiivisuutta  on löydetty  ri  

bosomi-  (TIMASHOV 1966  a), mitokondrio- ja kloroplastifraktiossa  (AUG  

STEN ja EICHHORN. 1976).Boorilisäys boorivapaaseen  systeemiin  (esim. 

mitokondrioihin)on  pysäyttänyt  RNA-aasin  hydrolysoivan  toiminnan  ja 

on mahdollista, että boorin puutteessa  nukleiinihappojen (etenkin  

RNA:n) ja eräiden suurimolekyylisten  yhdisteiden  (mahdollisesti  histo  

nit, joilla on tehtävä nukleiinihappojen  rakenteissa)  muodostamat 

sidokset  avautuvat (AUGSTEN ja EICHHORN  1976).  
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10. Fenoliyhdisteiden  aineenvaihdunta  ja kasv  hormonit  

10.1 Fenolijohdannaiset  

Boorin puutteen  biokemialliseua  oireena  on usein  todettu eri fenoli  

yhdisteiden  kasautuminen  (REED SPURR 1952, PERKINS ja ARONOPF 

1956, PERKINS  1957, NEALES 1960, WATANABE ym.  1961, 1961, DEAR ja 

ARONOFF 1965, DMITRIJEVA ja KRUPNIKOVA 1965, LEE ja ARONOFF 1967, 

DUGGER 1971, SHKOLNIK ja ABYSHEVA 1971, WALKER 1973, RAJARATNAM ja 

LOWRY 1971, ROBERTSON ja LOUGHMAN 1971  b, SHKOLNIK ja ILINSKAJA 1975). 

Oliivin lehtien mesofyllissä  ;havaittiin fenolikasaumia
, sellerin juu  

renkuoressa katekolin  määrän kasvua ja auringonkukan  lehtien pylväs  

tylpyssä  fenolipitoisia  jyväsiä (REED SPURRin (1952)  selleris  

tä boorin puutteessa  löytämän sinistä  valoa fluoresoivan  yhdisteen,  

joka myös on löydetty  tomaatista,  salaatista  (Lactuca sativa ), retii  

sistä ja auringonkukasta,  ovat PERKINS ja ARONOFF (1956) tunnistaneet  

klorogeenihapoksi  ( kaffeiinihapon  ja kiniinihapon  esteriksi}  CGA)  ja 

kaffeiinihapoksi  (CA). Retiisin,  auringonkukan  ja salaatin  lehdissä  

on boorin puutteessa  kasautunut CGA : a ja CA : a .( PERKINS 1957) ja härkä  

pavun juurissa sekä  auringonkukan  kasvupisteissä  CAra (NEALES i960, 

DEAR ja ARONOFF 1965). CA/CGA -suhde on boorin  puutteessa  kasvanut huo 

mattavasti  tomaatin lehdissä  ja auringonkukan  kasvupisteissä  kontrol  

likasveihin  verrattuna (NASON ym. 1952, DEAR ja ARONOFF 1965). MUita 

boorin puutteessa  kasautuvia  tai erityisesti  puutteen  yhteydessä  esiin  

tyviä  fenolijohdannaisia  ovat:  skopoletiinin  (6-metoksi-7-hydroksi  

kumariinin) glukosidi  tupakan  lehdissä  (WATANABB ym. 1961), skopoliini  

( 6-metoksi-7-glukosyyli-oksikumariini ) ja gentisiinihapon  (2,5-dihyd  

roksi-bentsoehapon)  glukoosijohdannainen  auringonkukalla  (WATANABE  

ym. 1964, TROITSKAJA  ym.  1971), vanilliinihappo (   

bentsoehappo ) ja fearuliinihappo
, jotka ovat kanelihapon  johdannaisia,  

öljypalmulla (RAJARATNAM  ja LOWRY 1974)? vain  boorin puutteessa  aurin  
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gonkukalla  löydetyt  eskuliäni  (6-glukosyyli-oksi-7-hydroksikumariini  ), 
» » 

isokversetiini  (3,3»^,5,7-pentahydroksiflavondn  3-mono-glukosidi  ja 

skopoletiini  (WATANABE ym. 1964). Boorin^puutteessa  on myös  kasautunut  

(jppa enemmän) eri f  lavonoidiyhdisteitä ; f  lavaani/i  ohdannaisia 

kuten katekiineja  ( f lavaani-3-oleja),  leukoantosyanideja  (flavaani  

-3,4-dioleja) ja flavonoleja  viljatattarella  ( SHKOLNTK .ia  ABYSHEVA 

1971) sekö rutiinia (flavonoidi;  kversetiini-3-rutinosidi)  tomaatilla  

viljatattarella  ( ABYSHEVA 1973). LEE ja ARONOFF (1967) ja WALKER (1973)  

ovat esittäneet  fenolien  kasautumiseen  liittyen,  että boori   

muodostaa kompleksin  6-fosfoglukonaatin  kanssa.myös  sitoutua kiihty  

neen  PP-tien  toiminnan  tuloksena kasautuneiden  fenolihappojen  kanssa 

(muodostaa  tällöin  esim.  fenyyliboorähappoja ). Näin  voi muodostua 

autokatalyyttinen  järjestelmä, joka elikäisäe  vielä lisäksi  6-fosfo  

glukonaatti-deh.ydrogenaasin  inhibitiota ja  aiheuttaa  fenolivhdistei  

den kasautumisen  lisäystä.  Tällaisen autokatalyyttisen  järjestelmän 

kautta muodostuvien  fenyyliboorihappojen  ( Phb ) on todettu muodostavan 

komplekseja  sokerien  kanssa suuremmassa  määrin kuin  boorihappojen,  mut  

ta Phb voi muodostaa vain  BD -tyypin  (vrt.  s. I*o kompleksisidoksen  

(TORSSELL  1957).  

Phb toimii myös kasvihormonin  lavoin.  Se lisfisi pienin/i  määrinä  

pavun juurten  (ODHNOFF 1961) ja kauran koleoptiilin  ja juurten  (TORS  

SELL 1956) kasvua,  mutta on suurina  määrinä  toksinen  j a aiheutti  

tomaatilla samanlaisia  oireita kuin  2,6-dikloro-bentsonitriili  (syn  

teettinen  auksiini)  ja boorin  puute  (MILBORROW ODHNOFFin  (1961)  

mukaan Phb:n toiminta on verrattavissa  osaksi  vajaatoimintaiseen boo  

ri  happoon,  sillS boorilla on  kahtalainen  toiminta juurten knr.vussa;  

se sek?i edistää  kasvua että samanaikaisesti  vakauttaa solur.einien  ra  
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kennetta ehkäisten  liiallista pituuskasvua,  kun taas Phb:llä  on vain  

kasvua  edistävä  vaikutus.  

TORSSELL (1956)  on  myös esittänyt,  että aryyliboorihapot  (Phb) ovat 

erittäin aktiivisia  yhdisteitäpä  että sen  lipofiilinen  ryhmä  (fenoli)  

mahdollistaa  kompleksin  pääsyn  solukalvon läpi.  

Boorin puutteessa  havaittu runsas juurten sivukasvusolukoiden  muodos  

tuminen  juurten pituuskasvun  estyessä  saattäa osaksi  olla seurausta 

fenoliyhdisteiden
,
 auksiinien  ja hiilihydraattien  kasautumisesta.  

On nimittäin todettu eräiden fenoliyhdisteideh
, joilla  on hydroksyyli  

ryhmä orto - asemassa ja vapaa para -asema, olevan biologisesti  

aktiivisia  juurenmuodostajia . Näille  yhdisteille  on myös usein  tyy  

pillistä  yhteisvaikutus  indolietikkahapon kanssa,  minkä  takia näitä  

yhdisteitä  kutsutaan 
" j uurenmuodostus-ko-faktoreiksi"

. Tällaisia  ovat 

isoklorogeenihappo  ja katekoli (HESS  1969). Hess on yhdistänyt  eri 

tutkimuksista  saadut tulokset ja päätelmät kaavion  muotoon (kuva 16, 

s. 50 ) olettaen auksiinilla  ja ko-faktoreilla  olevan suora  vuorovai  

kutus  keskenään juurten muodostuksessa, (kts.  myös luku 9.2.1).  

Kasveilla  on myös  todettu |J -glukosidaasiaktiivisuuden  -glykosidisiä  

sidoksia  hajottava  entsyymi) lisääntymistä  boorin puutteessa  (SHKOLNIK  

197 I*, MAJEVSKAJA  ym. 1971», MAJEVSKAJA ja ANDREEVA 1975 , SHKOLNIK ym. 

1975).  MAJEVSKAJA ym.  (197*0 ilmoittivat  auringonkukaila|\-glukosidaasi  

aktiivisuuden  olevan sirkkavarressa  ja pääteversossa  suuremman kuin  

kon t 1 
rollikasveilla  ja aktiivisuuden  kasvun olevan riippumaton  boorin puut  

teen kestosta. Boorin  puutteessa  on fb-glukosidaasiaktiivisuuden  kas  

vaessa  kasautunut pienimolekyylisiä  fenoliyhdisteitä  ja eräänä sen 

mahdollisena  substraattina  pidetään  skopoliinia  (SHKOLNIK  197*0. Sko  

poliinin  toimiminen  substraattina  on mahdollista,  sillä  fenylalaniinin  

ja tyrosiinin  tiedetään  muuttuvan helposti elävässä solukossa kaneli  

hapon  kautta kumariiniksi,  jonka synteesin  viimeistä reaktiota  kataly  
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soi  spesifinen  (3 -glukosidaasi.  Samoin  arvellaan myös eskuletiinin  ja 

skopoletiinift  muodostuvan  vastaavasti  tämän entsyymin  avulla kaffeii  

ni- ja feruliinihaposta  (NEISH 1965, kuva  17 , s.  51 ).  

Boorin tehtäviksi  onkin  esitetty toiminta mm. fenoliaineenvaihdunnas  

sa  (SHKOLNIK 1974), sokerien  hapetusteiden  säätelyssä  (LEE ja ARONOFF 

1967) ja flavonoidien  (öljypalmulla  ja  männyllä  ( Pinus  Merkusii ) leu  

koantösyanidiinien)  synteeseissä  (RAJARATNAM ym.\1971,  RAJARATNAM ja 

LOWRY 1974).  

10.2 Kasvuhormonit  

10.2.1 Indolietikkahappo  (lAA)  

Boorin  ja lAA:n välisestä vuorovaikutuksesta  esitetään  kirjallisuudes  

sa kahdenlaisia  tietoja.  ODHNOFF (1957)  ei ole pavulla  yksinkertaisissa  

kasvukokeissa  havainnut  boorin  ja lAA:n välillä suhdetta,  joskin  hän  

ilmoitti havainneensa  pavun versossa hieman suurempia  auksiinimääriä  

boorin puutteessa.  Vapaiden auksiinien  määrien on todettu vähentyvän  

boorin puutteessa }
mutta sidottujen  auksiinien (pieni- ja suurimole  

kyylisten  ) määrien  on  taas todettu lisääntyneen  (SHKOLNIK 190^). 

Tähän liittyvänä seikkana  on mainittava, että si  

dottuihin  auksiineihin  kuuluu myös  fysiologisesti  aktiivisia muotojaj  

ns. lAA-konjugaatteja (VARGA ym. 1967). 

boorin puutteessa  
Pavun juuret ovat kditenkinfsisältäneet  lAA :h  kaltaisia  aineita, jot  

ka ehkäisivät  kasvua enemmän kuin  kontrollipapujen  juuriuutteet. (COKE 

ja WHITTINGTON 1968). Samassa tutkimuksessa  lAA ja  boorin  puute  ehkäi  

sivät  yhdessä  kasvua enemmän kuin  boorin puute  tai auksiinikäsittely  

erillisinä* juuret toipuivat nopeammin lisätyn  lAA:n ehkäisyvai  

kutuksista,  jos kasvualustassa  oli  runsaasti  booria (0.5  ppm)jkuin  jos  

sitä oli vähän (0.1 ppm). Lisäksi  pavulla  havaitut selvät puutosoi  

reet olivat hyvin samankaltaisia  kuin  korkeiden  lAA-määrien  ja auksii  

niherbisidien  aiheuttamat  oireet.  Coke ja Whittingtdm  esittivätkin,  
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että pavun juurten solukot kärsivät  liiasta auksidniata  boorin puut  

teessa seurauksena joko auksiinien  kasautumisestaiesim.  jonkin  auksii  

nia  vaativan  kasvuprosessin  häiriytyessä  tai fenoli-inhibiittorien  

aiheuttamasta lAA -oksidaasin  toimintahäiriöistä, jota oksidaasia boo  

ri muutoin  inaktivoisi  kompleksinmuodostuksen  kautta.  RAJARATNAM ja 

LOWRY (I97^) havaitsivat  myös  auksiinien  kasautumista  öljypalmulla boo  
rin 

puutteessa.  Boorin puute  lisäsi lAA-pitoisuuksia  palmun taimissa run  

saasti;  boorin  puutteesta  kärsivillä taimilla  lAA-pitoisuus oli 663 

ppm (keskivirhe  - 286), kun  taas booria  saaneilla  taimilla  se oli 

< 1 ppm. 

rin  

10.2.2 Gibberelliinit  

Boorin  on todettu voimistavan  kasvuaineiden laajene  

miskasvun  edistämistä ja solunjakautumista  sekä nukleiinihappojen  ja 

proteiinien  hajotuksen  estymistä (AUGSTEN ja EICHHORN sen 

on myös ilman näitä  kasvuaineita  todettu ehkäisevän  vanhenemisoireita  

hidastamalla  klorofyllin,  RNA:n, DNA:n,ja  proteiinien  hajotusta (PAR  

MAR ja HAMMOND 1971). 

Karyopseilla  (kasveilla,  joilla  pähkylän  siemenkuori  ja siemenen seinä  

ovat yhteenkasvaneetjesim.  heinäkasvit)  boorikäsittelyt  ovat edistä  

neet sekä lepokauden  ennenaikaista  päättymistä  että itämistä. Vaikutus  

on boorille spesifinen  ja aikaansaa;.gibherelliinien  kanssa lisävaiku  

tuksen (AUGSTEN ja EICHHORN 1976). CRESSWELLin  ja NELSONin (1972,1973)  

mukaan boori ja gibberelliinihappo vaikuttaisivat  ainakin  osak  

si eri mekanismien  välityksellä.  

10.3 Oksidaasit  

10.3.1 Polyfenoli-
, DOPA-, katekolioksidaasi  ja peroksidaasi  

Kasvien  beoriravitsemustila  on vaikuttanut  polyfenoli-, dihydroksi  

fenylalaniini-  (DOPA), katekoli-  ja peroksidaasiaktiiyisuuteen  ja me  

laniinien (tummien väriaineiden)  muodostukseen ja vaiKutus  on ollut 

käänteinen  kasvien  boorisisältöön  ja annettuihin  boorimääriin  näh  

den (HEWITT 1963).  
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Histokemiallisissa  tutkimuksissa  on boorin  puutteesta  kärsivillä  kas  

veilla (oliivi,  selleri, retiisi ja auringonkukka ), verrattuna normaa  

leihin  kasveihin^ havaittu  suurempia  oksidaasiaktiivisuuksia  (polyfe  

noli?  katekoli-ja  mahdollisesti  tyrosinaasi ), mikä aiheutti muutoksia  

eri kasvinosien  solukoissa  ja ilmeni erilaisten fenoliyhdisteiden  irre 

versiibelinä  hapettumisena  ja näiden  polymerisoitumißena  melaniini  

aineiksi  (REED 1947) .Vastaavaa polyfenolioksidaasi-  ( polyfenolaasi- ) 

aktiivisuuden  lisääntymistä  havaittiin tomaatin  varressa (NASON ym. 

1952) ja sen soluttomassa uutteessa (McVICAR ja BURRIS KLEIN 

1951), missä DOPA:n,  jonka on osoitettu olevan kaffeiinihapon  prekur  

sori (MACLEOD ja PRIDHAM 1963), Hapetus  tilavuutta  kohti  kasvoi  boorin  

puutteessa  n. 45  % (McVICAR ja BURRIS 1948). KLEIN (1951)  totesi myös,  

että DOPA:n ja katekolin  lisääntynyt  hapettuminen  ehkäistyi  kontrolli  

uutteissa,  joissa oli 0.1 ppm booria.  

( in vitro)J  
Boorihappo tyrosinaasin  aktiivisuutta  (HERZINGER 1940, 

KLEIN 1951) ja estänyt  täten melaniinien  muodostusta,  mutta kun fos  

faattia oli läsnä reaktioliuoksessapH:n  oi essa 6-8 aktiivisuuden  vä  

hentymistä  ei  todettu. Käänteisesti  on kasvisolukoissa  todettu boorin  

puutteessa  tyrosinaasiaktiivisuuden  lisääntyvän  verrattuna kontrolli  

kasveihin  (KLEIN 195&» STEINBECK 1951). Boraatti-ionit  ehkäisivät  myös  

katekolin  (orto-d.ihydroksifenolin)  hapettumista  vesiliuoksessa  (SLACK 

ja WHITTINGTON 1964),  mikä  voisi viitata boorin puutteessa  tapahtuvaan  

melaniiniaineiden  muodostukseen,  sillä orto-dihydroksifenolit  kuuluvat 

tyrosiinin hapettumisen (tämä tie heinäkasveilla  STREETin  ja COCKBURN  

in  (3972)  mukaan)  välituotteisiin  sen hapettuessa  melaniineiksi.  

Peroksidaasiaktiivisuuden  on havaittu kiihtyneen  boorin puutteessa  

(NASON ym. 1952, ODHNOFF 1957, NEALES 1959, ROBERTSON ja LOUGHMAN 

1974b ), j uskam NASON ym. (1952)  totesivat  tämän ohimeneväksi  ilmiöksi.  

DUTTA ja McILRATH (1964)  havaitsivat päinvastoin  peroksidaasiaktiivi  

suuden vähentyvän  boorin  puutteessa.  
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Boori  on  myös  vaikuttanut  katalaasiaktiivisuuteen
.
 Kurpitsan  juurissa  

ilmeni lyhytaikaista  aktiivisuuden  kohoamista  (ALEXANDER kun 

taas riisillä (Oryza  sativa) ( PATTANAIK 1950) ja sokeriruo'olla  (JAKOV  

LEVA sen aktiivisuus väheni.  

10.3.2 IAA -oksidaasi  

lAA -oksidaasiaktiivisuus  -on  kaksisirkkaisilla  kasveilla  vähentynyt  

boorin  puutteessa  (SHKOLNIK  ym. 1964), kun taas maissilla  aktiivisuus  

on  jopa  kasvanut (KRUPNIKOVA 1967). BOHNSACK ja  ALBERT (1973)  ovat 

myös havainneet suurempia  lAA-oksidaasiaktiivisuuksia,  mutta eivät pidä  

sitä syynä  havaittuun  kasvun  estymiseen.  

Boorin puutteessa  aiemmin  mainitun auksiinien  kasautumisen  syynä  pi  
/ / 

detään/tiettyj -f  enoliyhdisteiden  (fenyylipropanoidit,  kumariinit  ja 

flavonoidit)  määrien nousua, sillä ne voivat  toimia lAA-oksidaasin  

inhibiittoreina.  

Tiedetään,  että IAA-oksidaasin  ko-faktorit  ovat monofenoleja, joilla  

on yksi  vapaa hydroksyyliryhmä  (OH-) aromaattisessa  renkaassa sekä 

tavallisesti  joku  korvaava ryhmä para -asemassa  fenoliryhmään  nähden 

(GORTNER ja KENT 1958, STENLID 1963). Entsyymin inhibiittoreita ovat 

yleensä polyfenolit, joilla on yksi  tai useampi  hydroksyyliryhmä  aro  

hydroksyyli-  
maattisessa  renkaassa orto- tai para-asemassa toiseen<?ymään  nähden. 

Poikkeuksen  tekevät feruliinihappo  (GORTNER ja KENT 1958)  ja skopole  

tiini (ANDREAE 1952), joilla  on vainyyksi  hydroksyyliryhmS.  Suurin  

ehkäisyvaikutus  on yhdisteillä,  joilla  on orto-dihydroksiryhmä  3
f_ ja 

V-asemassat  GORTNER ja KENT 1958, STENLID 1963, HARE 1961»), ja mm. 

kaffeiinihappo  on tällainen yhdiste.  Flavonoidiyhdisteillä,  joilla  on 

A-renkaan 7'-asemassa  hydroksyyliryhmä,  IAA-oksidaasin  ehkäisyvaiku  

tus kasvaa huomattavasti; esim. kversetiini  ja  rutiini  (STENLID 1963).  
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Pitkänpäivän  olosuhteiden  on todettu lisäävän  IAA-oksidaasin  fenoli  

inhibittorien määrää (SAGI ja GARAY 1961) ja päivän  pituuden  on katsot  

tu vaikuttavan  fytokromien (kasvien  valoherkkien  pigmenttien)  punai  

nen/tummanpunainen valo -systeemin  kautta,  koska pavun silmuissa  pu  

nainen  valo lisäsi ja tummanpunainen  valo vähensi  IAA-oksidaasin  inhi  

biittorin muodostusta (HILLMAN ja GALSTON 1957). Smithin
,

: Bottomleyn  

ja Galstonin mukaan (kts.  COKE Ja WHITTINGTON 1968) punaisen  valon 

aktivoidessa  fytokromia kasvaa  kversetiini-2-glukosidi-p-kumariini-  

hapon  (QGC:n) muodostus,  joka on lAA+oksidaasin  inhibiittori.  COKE ja 

WHITTINGTON (1968)  arvelevatkin,  että  beraatti  voi pysäyttää  lAA-oksi  

daasin inhibition, jonka punainen  valo saa aikaan  kiihdyttämällä  QGC:n  

synteesiä,  ja että  HUMPHRIESin  (1961) havaitsema  valon laadun vaikutus  

pavun juurten kasvuun ja muodostukseen  v<si liittyä lAA-oksidaasin  

inhibitioon.  Tällöin boraatin  juurten muodostusta edistävä  vaikutus  

liittyisi;sen kykyyn  muodostaa kompleksi  lAA-oksidaasin  inhibiittorin 

kanssa.(kts.  boori  ja valo luku 5.2).  

Boorin puutteessa  kasautuvia,  lAA-oksidaasin  inhibiittoreina toimi  

via*fenolijohdannaisia  ovat? guaiakoli  (GOLDACRE 1951, STUTZ 1957, 

GORTNER ja KENT 1958), feruliinihappo  (GORTNER ym. 1958, GORTNER ja 

KENT 1958), katekoli  (WAYGOOD ym. 1956, STUTZ 1957, GORTNER ja KENT 

1958), kaffeiinihappo  (RABIN ja KLEIN 1957, STUTZ 1957, GORTNER ja 

KENT 19583, klorogeenihappo  (RABIN ja KLEIN 1957, GORTNER ja KENT 1958) 

hydrokinoni  (WAYGOOD ym. 1956, STUTZ 1957, GORTNER ja KENT 1958), 3,1-  

dihydroksi-fenylalaniini  (STUTZ 1957, GORTNER ja KENT 1958), skopole  

tiini (ANDREAE 1952, WAYGOOD 1956), eskuletiini  (GORTNER ja KENT 1958) 

sekä eri flavonoidiyhdisteet,kuten  kversetiini  ja sen  glukosidit  (PU  

RU  YA ym. 1961,1962, STENLID 1963). 

COKE ja WHITTINGTON ovat esittäneet, että boorilla olisi kasvien  ai  

neenvaihdunnassa  suojarooli,siten  että  se muodostaa kompleksin  dife  
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nolisen IAA -oksidaasin  inhibiittorin kanssa,  joka  muutoin sitou  

tuisi oksidaasiin  (kohtaan, johon IAA-ko-faktori  normaalisti liittyy) 

ja aiheuttaisi  IAA:n kasautumista.  Näin boori  ehkäisee  inhibiittorin 

toiminnan  ja IAA ja IAA-oksidaasi  voivat muodostaa aktiivisen  komp  

leksin,  minkä seurauksena IAA hapettuu. Augsten  ja EICHHORN (1976)  

ovat tehneet kaavakuvan boorin ja boorin puutteen  vaikutuksista  

auksiiniaineenvaihduntaan  (kuva  18, s. 52).  
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KUVA 16: Hypoteettinen kaavio  jälki-(adventiivi)juurten muodostuksesta.  
HESSin (1969) mukaan  . 
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KUVA 17: Kumariinien  biosynteesi.  NEISHin (1965)  mukaan. 
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KUVA  18: Kaavamainen yhteenveto boorin vaikutuksusta auksiiniaineen  
vaihdunnan säätelyyn. AUGSTENin ja EICHHORNin (1976) mukaan. 
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11. Yksi-  ja kaksisirkkaiset  kasvit  ja boori  

Jo vuonna  1926 ovat SOMMER ja LIPMAN tuoneet esiin ajatuksen,  että 

kaksisirkkaiset  kasvit  ovat boorin  puutteelle  alttiimpia  kuin  yksi  

sirkkaiset.  Kaksisirkkaisten  suuremman  boorin  tarpeen  on selitetty  

olevan seurausta niiden  suuremmasta herkkyydestä  kuparin  myrkkyvaiku  

tuksille,  koska kupari  toimisi boorin anatagonistina (SHKOLNIK ja 

PTAKAROVA 1950). Viimemainitut  sekä SCHROPP ja AHRENZ (19*10), ovat  

myös esittäneet,  koska kasvusolukoiden  tiedetään  tarvitsevan runsaasti  

booria,  että selityksenä eroon  olisi jällen esiintyminen kaksisirkkai  

silla ja sen puuttuminen  yksisirkkaisilta.  

Kaksisirkkaisten  (härkäpapu)  ja yksisirkkaisten  (maissi)  välinen ero on 

SHIVEn mukaan siinä,  että härkäpavulla  kalsiumin  ja boorin  mää  

rät ovat yleensä  suuremmat kuin  maissilla, mutta härkäpavulla  vain pie  

ni osa boorista on liukoisessa  muodossa,  kun maisilla melkein kaikki  

boori on  liukoista. Kummallakin  kasvilla  liukoisen  kalsiumin määrä  oli 

suoraan  verrannollinen  liukoisen  boorin  määrään, mikä riippui  kokonais  

boorin  määrästä, mikä taas määräytyi  kasvualustan boorimäärästä.  SHIVEn 

mukaan kaksisirkkaisten  liukoisen  boorin pienempi  osuus selittäisi  

näiden  kasvien  suuremman (5-10  x) boorin  tarpeen.  

MARSH (19*12)  on havainnut yksisirkkaisilla  kasveilla  liukoisen  kalsi  

umin suhteen kokonaiskalsiumin  määrään olevan suurempi  kuin  kaksisiri  

kaisilla  ja katsoi tämän selittävän  yksisirkkaisten  -kasvien suhteelli  

sen pienen  boorin tarpeen verrattuna kaksisirkkaisiin
.  

NEALES (I960) on esittänyt  eron yksi-  ja kaksisirkkaisten  välillä 

selittyvän  niistä eroista ligniinisynteesisöä,joita BROWN ym. (1959)  

ovat havainneet.  

Nukleiinihappoaineenvaihunnassa  todettujen häiriöiden arvell&an olevan 

tyypillistä  vain  kaksisirkkaisille  kasveille»--  (SHKOLNIK 197*0, sillä  

esim. ohran kasvulliset  kasvinosat  kehittyivät  normaalisti  boorin puut  



54  

teessä eikä ribonukleaasin  aktiivisuudessa  todettu kiihtymistä  (SMIR  

NOV 1971).  

Glukoosi-6-fosfaatti-dehydrogenaasin  aktiivisuudessa  on myös havaittu 

erpja
.
Kaksisirkkaisilla  entsyymin  aktiivisuus  boorin puutteessa  kas  

voi, mutta  viljakasveilla  (vehnä) tätä ei  havaittu.Vehnällä  boorin  puute  

ei  estänyt  kasvullisten  kasvinosien  kasvua^mutta entsyymin  aktiin  

visuus jopa väheni  ( SHKOLNIK ja ILINSKAJA 1975, SHKOLNIK ym. 1975). 

SHKOLNIKin jim. (1975)  mukaan myös tämä on osoitus  kaksisirkkaisten  

kasvien  suuremmasta boorin tarpeesta : ilmeten voimakkaana  PP-tien 

aktiivisuutena  ja fenolijohdannaisten määrän kasvuna. 

Boorin puutteessa  kasautuvissa eri fenolijohdannaisissa  on todettu 

eroja  yksi-  ja kaksisirkkaisten  välillä. Kaksisirkkaisilla  on boorin 

puutteessa  kasautunut mm. klorogeeni-,  kaffeiini-,  ja feru l iinihappoa ,
 

mutta maisilla on kanelihappojohdannaisten  (klorogeeni-,  neokloro  

geeni-, feruliini- ja kumariinihappojen)määrä  päinvastoin  alentunut 

(SHKOLNIK ym . 1972 a), kun taas öljypalmulla  klorogeeni-  tai kaffeiini  

happoa ei havaittu kasautuvan (RA3ARATNAM ym. 1971). Öljypalmun leh  

dissä feruliini-,  van il l iinihappo  ja tuntematon,  vaaleansinistä valoa 

fluoresoiva
, yhdiste kasautuivat boorin puutteessa,  mutta leukoanto  

syanidiinia  ei havaittu lainkaan, kun taas kontrol l ipalmui ll  a tätä 

esiintyi  ( RA3ARATNAM ym . 1971, RA3ARATNAM ja LOWRY 1974).  

Erojefi  (3-glukosidaasiaktiivisuuksissa  boorin  puutteessa  yksi-  ja kaksi  

sirkkaisilla  kasveilla  -katsotaan viittaavan  niiden erilaisiin boori  

vaatimuksiin; kaksisirkkaisilla  on selvä boorin  tarve ja huomattava 

entsyymin  aktiivisuuden  kasvu  boorin  puutteessa,  yksisirkkaisilla  taas  

melko pieni boorin tarve ja vähäinen  entsyymin  aktiivisuuden  kasvu  

(MAJEVSKAJA ym. 197MAJEVSKAJA ja ANDREEVA 1975, SHKOLNIK ym.  1975). 

KRUPNIKOVA  (1967) on maissilla todennut,  päinvastoin  kuin  auringonkuk  

kana ( DMITRIJEVA ja KRUPNIKOVA  1965),  boorin  puutteessa  eroja  lAA- 
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lAA-oksidaasisuhteessa,  sillä kun auringonkukalla  entsyymin  aktiivisuus  

väheni  niin maissilla se lisääntyi.  SHKOLNIKin mukaan maissi  

eroaa auringonkukasta  lAA-oksidaasin  inhibiittorien suhteen,  joita 

maissilla on ilmeisesti vähemmän, 
,
 mikä 

-
 olisi yksi  mahdollinen syy  

heinäkasvien  pienempään  boorin  tarpeeseen.  
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12. Boorin  merkitys  kasveille  

Boorin  primäärivaikutusta ovat monet tutkijat pyrkineet  selvittämään  

ja useita  hypoteeseja aihepiiristä  onkin esitetty.  GAUCHin  ja DUGGERin 

(1953) hypoteesi  boorin osuudesta kasvien  sokeritalouteen  ei ole saa  

nut laajaa  kannatusta,  mutta hypoteesin  sisältämä  ajatus  sokeri-boraat  

tikompleksin  toiminnasta  tekee sen edelleen käyttökelpoiseksi  yhtenä  

boorin  vaikutustapojen  selittäjänä.  

SCOTT (i960)  on  esittänyt,  että boorilla on kasveilla  suojaava  tehtä  

vä,  koska se  estäisi  sokerien  liiallista polymerisoitumista^siellä  

missä sokerien  synteesi  tapahtuu (vrt. esim. boori ja tärkkelys,  5. 17) 

HEWITTin  (1963)  mukaan havainnot  boraatti-ionin  helposta  liittymises  

tä polyhydroksiyhdisteisiin,  joissa hydroksyylit  ovat orto-asemassa,  

voisi ehkä selittää sen osallisuuden  neljään  eri aineenvaihduntameka  

nismiin kasveilla: (1) tehtävä sokerien kuljetuksessa  mah  

dollisesti heikosti  ionosoituvina  negatiivisesti  varautuneina  yhdistei  

nä;(2)  säätelytehtävä  polyfenolioksidaasien  avulla  taantuvissa  hapetus  

reaktioissa: (3) tehtävä fosfaattiestereiden  aineenvaihdintatasapainon  

muutoksissa  (^) tehtävä vaikuttaa  orto-difenolien  katalyyttisten vai  

kutusten  laajuuteen  solun aineenvaihdunnassa,  kuten lAA-oksidaasin  

inhibitioon ja mahdollisesti  pyridiininukleotidi-kinoni-reduktaasin  

aktiivisuuteen,  joka  etenkin  juurissa on korkea. Hewittin mukaan  minKä 

tahansa hypoteesin  tulisi selittää miksi kasvien  boorin tarve on suu  

ri ja miksi  mikro-organismien  ja eläinten  boorin  tarve on pieni  tai 

miksi sitä  ei  tarvita lainkaan.  

SHKOLNIKin (1974)  mukaan tärkeimpiä selvittämättömiä  ongelmia  boorin 

fysiologiassa  ovat*.  

1) eläimet  (BKDK 1958 ,VOJNAR 1960, EPSTEIN 1972) ja sienet  

(BOWEN ja GAUCH 1966)  eivät  tarvitse booria.  

2) eräät levät kuten piilevät (LEWIN  1966) tarvitsevat  booria,  mutta 
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toiset (Scenedesmus  sp.) eivät  tarvitse (DEAR ja ARONOFF 1968)  

3) kaksisirkkaisten  kasvien  poikkeuksellinen  boorin  puutteen  spesifi  

syys, kuten juurten kasvun loppuminen  ja kasvupisteiden  kuoleminen  

4) heinäkasvien  kyky  (toisin  kuin  kaksisirkkaisilla)  kehittää  boorin  

puutteessa  normaaleja  kasvullisen  kasvun kautta muodostuvia  versoja  

(SHKOLNIK 1939) ja kyky  ilmentää  jyrkkiä  boorinpuutosoireita  aino  

astaan suvullisten  lisääntymiselinten  muodostuksessa 

5) auringonkukalla  ja tomaatilla nopeasti  ja samanaikaisesti  tapahtuva  

juurten  kasvun loppuminen  ja kasvupisteiden  kuoleminen,  kun taas 

herneellä kasvupisteen  kuoleminen  on hidasta  ja juurten kasvun lop  

puminen nopeata  

6) maissin  kykenemättömyys  (toisin  kuin  muilla heinäkasveilla)  kasvat  

taa boorin  puutteessa kasvullisesti versoja  (SHKOLNIK 

ja BOZHENKO I 960)  

7) mahdollisuus  poistaa  boorinpuutosoireet  (kasvupisteiden  kuoleminen)  

kaksisirkkaisilla  lisäämällä  alhaisissa  lämpötiloissa  ravintoliuok  

seen  vapaata  RNA:ta  

8) mahdollisuus saada aikaan  tilapäinen boorinpuutosoireden  heikkene  

minen lisäämällä  germaniumia (SKOK 1957  , BROWN ja JONES 1972) 

9) mahdollisuus  saada sama aikaan  kuin edellisessä kohdassa lisäämällä  

ravintoliuokseen  vetyperoksidia (SHKOLNIK ja STEKLOVA 1951) 

10) juurien kasvun loppumisen ehkäiseminen  lisäämällä  ravintoliuokseen  

nukleiinihappojen  eri typpiemäksiä  (JOHNSON ja ALBERT 1967) 

11) kasvien  boorin  tarpeen  voimakas  kasvu  korkeissa  lämpötiloissa  
1 

(LEWIN 1966) 

12) boorin tarpeen  kasvu pitkänpäivän  olosuhteissa  (WARINGTON 1933, 

kts.  luku 5.2)  

13) boorin puutteessa  tapahtuvat  häiriöt suvullisten  lisääntymiselin  

ten muodostuksessa,  ja joiden  seurauksena kukat  tulevat steriileik  

si (SHESTAKOV ym. 1956, SHKOLNIK ym, 1956, TROITSKAJA ja BATYGINA 

1970).  
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\ 

I*o mahdollisuus pelkästään  boorin avulla saada aikaan  kukkien  muodosti 

tus juurettomilla  lehtiruusukkeisilla  kasveilla  (TSAILAHJAN 1951) 

15) juurten geotrooppisen  reaktion  katoaminen  boorin puutteessa  (ALE  

XANDER 19*»2) 

16) kaksisirkkaisilla  kasveilla  tavatut; epämuodostumat soluissa  ja 

solukoissa  (SHKÖLNIK ja MAJEVSKAJA I 960)  

17) soluseinien  rakenteessa havaitut jyrkät häiriöt ennen  ulkoisten  

boorinpuutosoireiden  ilmenemistä  (ALEKSEJEVA 1971). 

U97jfV  
on  avainta boorin fysiologisen tehtävän ratkaisemia  >i: 

seksi  myös etsittävä boorin  vaikutuksista  sellaisiin  systeemeihin,  

joita tavataan vain kasveilla  mutta ei eläimillä. Hänen mukaansa COKEn 

ja VJHITTINGTONin  (1968) esittämä hypoteesi  on  sellainen,  sillä  se se  

littää hyvin  boorin tehtävää indolietikkanappo  -indolietikkahappo-oksi  

daasisysteemin  säätelyssä  ja tämä systeemi  oni  tyypillinen  Vain  kasveil  

le.  Tosin  Shkölnik  on  korjannut  tÄtä  hypoteesia  hiemaniviittaama'  "kah  

teen tutkimukseen.  Ensiksi  DMITRIJEVA ja KRUPNIKOVA (1965) ovat havain  

ineet fenoli-inhibiittoreista  puhdistetun  lAA-oksidaasin  aktiivisuuden  

kasvun samanlaiseksi  sekä booritta  kasvaneiden  että booria  saaneiden  

(kyva  19, 5.61 ) 
auringonkukan  uutteissa,/mikä  viittasi -B -uutteessa olevan enemmän 

lAA-oksidaasin  inhibiittoreita, jotka  aiheuttivat  entsyymin aktiivi  

suuden vähentymistä.  Toiseksi  hän viittaa KRUPNIKOVAn (1967)  havain  

toon jolla lAA-oksidaasin  aktiivisuus  kasvoi  boorin puut  

teessa. Näin ollen lAA-oksidaasin  aktivoitumisen  syynä  olisi  se, että 

boori alentaisi  entsyymin  inhibiittorien määrää eikä  kuten Coke ja 

Whittington  esittivät boorin kyvyssä  kompleksoitua  lAA-oksidaasin  in  

hibiittorien kanssa,  ja hypoteesi  koskisi  vain kaksisirkkaisia  kasveja.  

Inhibiittorien määrän vähenemisen  syynä SHKÖLNIK pitää LEEn ja ARO  

NOFFin (1967)  havaintojen  mukaisesti  boorin PP-tietä säätelevää vai  

kutusta.,  so. lisättäessä  booria  boorinpuutekasveille  fenoli^n^muodostu  

minen  vähenee. Korjattu  hypoteesi  selittäisi SHKOLNIKin  (197*0  mu  

kaan eräitä  aiemmin  esille  tulleita boorin  tarvetta koskevia  ongel  

mia :  
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1) Boorin tarpeettomuuden  sienille, sillä  ne kestävät suuria lAA 

-konsentraatioita ja ne suhtautuvat  neutraalisti  auksiineihin.  

2) Boorin  puutteessa  tapahtuvat  häiriöt suvullisissa  lisääntymiseli  

missä. Häiriöt voidaan  selittää sillä,  että  nämä elimet ovat vähem  

män kestäviä  suurien auksiinikonsentraatioiden  suhteen (vrt.  ha  

vainnot  boorin  määristä  suvullisissa  lisääntymiselimissä,  luku  2).  

3) Herneen juurten jyrkemmät  boorinpuutosoireet  kuin  versoissa.  Syynä  

pidetään  sitä,  että juuret kestäisivät  heikommin  suuria auksiini  

konsentraatioita.  Esimerkiksi  WAREINGin ja PHILLIPSin  (1970)  mu  

kaan useissa  tutkimuksissa  on havaittu juurten  solukoiden  sisältä  

tävän alhaisia  lAA-määriä ja korkeita  lAA-oksidaasi-pitoisuuksia.  

4) Häiröt tuma-aineenvaihdunnassa,  membraani-(kalvosto)systeemeissä  

ja kloroplastien  rakenteissa  (PILET ja BRAUN 1970). 

SHKOLNIK (197*0 on esittänyt oman hypoteesinsa,  joka lähenee LEEn ja 

ARONOFFin  (1967) ja COKEn ja WHITTINGTONin  (1968)  yhdistettyä  hypo  

teesiä, jonka mukaan boorilla on merkitystä  kasvien  fenoliaineenvaih  

dunnassa. Boorin puutteessa  tapahtuva  fenolijohdannaisten  kasautuminen  

selittäisi hänen mukaansa vielä eräitä ongelmia:  

1) Boori  on tarpeeton  eläimille, sillä niillä ei ole polyfenoli-pOly  

fenolioksidaasi-  eikä  lAA-lAA-oksidaasisysteemiä.  

2) Boori  on  tarpeeton  sienille, sillä  ne  pystyvät  hajottamaan  flavo  

noleja  ja mahdollisesti  myös muita polyfenoleja.  

3) Eri kasvilajeilla  ja kasviryhmillä  on eri boorin  tarve (kts.esim.  

luku 11.). 

4) Boorin  puutteessa  esiintyy  suvullisten  lisääntymiselinten  muodos  

tuksessa ja hedelmöityksessä  häiriöitä (esim. luku 2.). 

5) Vetyperoksidin  avulla voidaan  boorin puutosoireita  poistaa;  

kasvin  peroksidaasiaktiivisuus  kasvaa,  jolloin  myös lAA:n hajotus  

voimistuu (COKE ja WHITTINGTON 1968).  
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6) Germaniumilla  voidaan  boorin  puutteen  oireita ja  puutetta  tila  

päisesti  vähentää,  sillä se  kompleksoituu  helposti  fenolien  kanssa.  

7) Epämuodostumien  synty  solukoissa  seurauksena häiriöistä  tuma-aineen  

vaihdunnassa,  valkuaisainesynteesissä,  kromosomeissa  ja  solunjakau  

tumisessa  johtuen fenoliaineiden  ja auksiinien  myrkkyvaikutuksista.  

Boorin  puutosoireiden  .primäärisyynä  SHKOLNIK pitää  kaksisirkkaisilla  

kasveilla  fenolien  kasautumista,  joka saa aikaan  häiriöketjun  fysio  

logisissa  prosesseissa;  Aluksi  fenolien  ja auksiinien  kasautuminen  

johtaa  häiriöihin eri aineenvaihduntaprosesseissa , minkä  seurauksena 

on havaittavissa  epämuodostumia  kärkikasvusolukoissa
. Myöhemmin  kär  

jistyneessä  boorin  puutteessa  solukot tummuvat (fenolijohdannai6Qt ), 

mihin liittyyjvakuolien  tonoplastien  läpäisyn  voimistuminen kasaantu  

neiden fenoliyhdisteiden takia*! vrt
. Phb, luku 10.1) ja ne tunkeutu  

vat sytoplasmaan.  Täällä fenoliyhdisteet  hapettuvat polyfenolioksidaa  

sien  toimesta, jolloin  muodostuu kinonien  kaltaisia  yhdisteitä  (mela  

niiniaineiden  muodostus),  jotka  aikaansaavat  kasvupisteiden  kuolemisen.  

AUGSTEN ja EICHHORN (1976)  pitävät  boorin kompleksinmuodostuskykyä  

boorin vaikutuksen  perusmallina.  He katsovat boorin  moninaisten vai  

kutusten viittaavan  siihen,  että sen vaikutus  olisi melko epäspesifi  

nen. Boorin laaja ja monitahoinen  osallistuminen  eri reaktioihin  olisi 

osoitus sen "kompartimentoitumisesta". Saattaisi  olla 
,
 että boo  

rin vaikutus  on jakautunut  selviin  eri tahoilla solussa ja kasvissa  

oleviin  reaktiokohtiin  ja -keskuksiin  (kuva  20, s. 63).  

Edellä esitettyjen  tulosten ja päätelmien perusteella  näyttää siltä,  

että boorin  merkitys kasvien  fysiologiassa  perustutiuseneepäspesifiseen  

kykyyn  muodostaa  komplekseja  eri polyhydroksiyhdisteiden  (sokerien,  

boori 

alkoholien,  fenolien  ym.) kanssa,  ja että tätä kautta säätelee eri 

aineenvaihduntatoimintoja.  Näin boorin  kulloinkin  kysymykseen  tuleva 

vaikutus  - aktiivisen  (liukoisen  ja sitoutumattoman)  boorin sitoutumi  
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nen  komplekseiksi  ja näiden  kompleksien  osallistuminen  kasvien solu  

koiden  ja solujen  aineenvaihdunnan  (anabolisen  ja katabolisen)  reak  

tioiden säätelyyn  - riippuisi  kasvin  tai kasvinosan  iästä,  kehitysvai  

heesta,  kasvin systemaattisesta  luokasta (yksi- tai kaksisirkkainen ) 

kuten myös solukoiden  ja solujen  iästä, sijaintipaikasta  ja tehtävästä 

(esim. kärki-  ja sivukasvu-,  perus- ja tukisolukot ). 

Havaitut kasveille  spesifisten  boorin vaikutustapojen  ja puutteerireret  

sieniin  ja eläimiin verrattuna olisivat selitettävissä eroina niiden  

aineenvaihduntareaktioissa,  joissa boorin sfiätelytehtävä  puuttuisi tai 

olisi vähäinen.  Boorin puutteen  vaikutuksen  erilaisuus  yksi-  ja kaksi  

sirkkaisten  välillä selittyisi osaksi  erona niiden fenoliaineenvaihdun  

tareaktioissa  (mahdollisesti  erot tyrosiini/fenylalaniinitiessä  fenoli  

johdannaisten  synteesissä ja erot lAA-oksidaasin  fenoli-inhibiitto  

reissa).  

Edellä esitetty "suunnattu  kompartimentaatio  -hypoteesi", millä pyri  

tään korostamaan sekä boorin  vaikutuksen  monilohkoisuutta, - mikä  perus  

tuu sen kykyyn  muodostaa komplekseja,  että sen painottunutta  merkitystä  

fenoliaineiden  ja auksiinien  aineenvaihdunnassa,  mikä erityisesti il  

menee  boorin  puutteessa,  ja, joka pitää  sisällään  GAUCK.in ja DUGGERin  

(1953),  SCOTTin  (I  960), HEWITTin  (1963),  SHKOLNIKin  sekö  AUGSTENin  ja 

EICHHORNIN (19763  esittämät hypoteesit, selittänee  parhaiten eri havain  

toja boorin  vaikutuksista  ja puutteesta.  Tästä"hypoteesista"  on kuiten  

kin vielä pitkä  matka selviin boorin toiminta-  ja vaikutusmalleihin.  

Lisätutkimusten  tarve^ etenkin  boorin  "hienomekaanisen"  toiminnan  suh  

teeton ilmeinen.  Nykyisiä  tietoja  kokoamalla voidaan  hypoteeseja  ke  

hittää tähän suuntaan. 
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KUVA 19: Auksi inioksidaasin aktiivisuuden kasvu maissin juurissa(vasemmalla )  
ja auringonkukan  juurissa ( puhdistun ori tehty 

Sephadex issa
. 

Vasemmalla: AB - lag-'aihe; ABC = lAA:n hajoaminen inkubaattorini  
neessa ( 18 +B-kasvista saadulla  puhdistamatto  
malla entsyymillä;  ABC. = sama -B-kasvista;  AC = IAA:n 
hajoaminen +B-kasvista saadulla  puhdistetulla entsyymil  
lä; AC, = sama -B-kasvista 

Oikealla: AB = lag-vaihe;  ABC = IAA:n hajoaminen -B-kasvista saadulla  
puhdistamattomalla entsyymillä;  ABC. = sama +H-kasvista ;  

AB1C2 = TAA:n hajoaminen  -B-kasvista  saadulla  puhdistetul  

la entsyymillä;  AB.C.. =  sama »B-kasvista.  
DMITRIJEVAn ja KRUPNIKOVAn ( 1965) mukaan  julkaisunsa SHKOLNJ  K (1974) 



63  

KUVA 20: Kaavakuva  boorin puutteen vaikutuksista  eräisiin aineenvaihduntauteihin 
* = edistävö so. positiivinen vaikutus; -  = ehkäisevä  so. negatiivinen 

vaikutus. AUGSTENin ja EICHHORNin (1976) mukaan. 
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13.  Liite: Yhdisteiden kemiallisia rakennekaavoja 
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