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1. Johdanto

Boorin (B) tiedetd3n olevan kasveille vilttdmdtdn mikroravinne ja
siemenkasveilla, varsinkin kaksisirkkaisilla, boorin tarpeen on ha-
vaittu olevan jopa huomattava (SOMMER ja LIPMAN 1926, SHKOLNIK 1939,
CHIVE 1941, SHKOLNIK ja MAJEVSKAJA 1960, XRUPNIKOVA 1967, SHKOLNIK

1974). Tosin er#iden levien - Scenedesmus sp.-(DEAR ja ARONOFF 1968),

sienten - Saccaromyces cerevisae, Aspergillus niger, Neurospora cras-

sa ja Penicillium chrysogenum=(BOWEN ja GAUCH 1966) ja elédinten

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

kasvuunsa eikid tidten olevan nidille vilttdmdtén ravinne.

Boorin vaikutusta kasveihin on tutkittu noin 60 vuoden aJan,'mutta
vieldk#&n ei sen tarkkaa osaa kasvien fysiologiassa ole kyetty sel-
vittdm&&n. On mm. havaittu boorin vaikuttavan kasvien kasvusolukoiden
aktiivisuuteen, kehitykseen ja erilaistumiseen, hengitykseen, fotayn-
teesiin, valkuaisainesynteesiin, tuma-, fosfori-, hiilihydraatti-,
fenoli- ja auksiiniaineenvaihduntaan, vesitalouteen, kukintaan ja
itdmiseen. On myds todettu, ettei B ole mink#&n tunnetun entsyymisys-
teemin osa tai aktivaattori (HEWITT, 1963, KAILA 13963, NASON ja
McELROY 1963, EPSTEIN 1972, SHKOLNIK 1974,JACKSON ja CHAPMAN 1975).
Boori ndyttdd kuitenkin epédsuorasti vaikuttavan entsyymien toimintaan.
JACKSONin ja CHAPMANin (1975) mukaan boorin merkitys onkin selvitetti-
vissd vain epédsuorasti fysiologisin tutkimuksin ja k&ytt&m&dll& apuna
boorin puuteesta kdrsivi& kasveja, koska perimm&diset boorin puutteen

syyt ovat helpommin Jjohdettavissa biokemiallisista tapahtumista.

Seuraavassa tarkastellaan tutkimuksia ja p#d&telmis, Jjoita on tehty
pyrittiessi selvittdmd8in boorin merkitystid kasvien fysiologiassa Ja

biokemiassa.



2. Kukinta

Puuvillalla (Gossypium sp.) kukkiminen on lisd&ntynyt kolminkertai-
seksi booriruiskutuksella (SAINI ym., 1969), kun taas boorin puuttees-
sa kukkimisen on havaittu estyvin 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 boorimdaria

(GAUCH ja DUGGER 1954).

Boorin puutteessa todetun kukkien steriliteetin katsotaan olevan
seuraus h8iricistd suvullisten lisdé@ntymiselinten muodostuksessa
(WARINGTON 1926, SCHROPP ja ARENZ 1938, LOHNIS 19%7,1940, SHKOLNIK
1939, MONTGOMERY 1951, SHESTAKOV ym. 1956, SFKOLNIK ym. 1956, SHKOL-
NIK ja MAKAROVA 1957, HEWITT 1963, STANLEY ja LICHTENRERG 1963,
TROITSKAJA ja BATYGINA 1970)(kuva 1, s, 3),

SHKOLNIKin (1939) mukaan hein#kasveilla ilmeni jyrkkii boorinpuute-
oireita vain suvullisten lis&@&ntymiselinten muodostuksessa ja LOHNIS
(1937,1940) havaitsi viljakasveilla boorin puutteessa ﬂeteiden pon-
sissa epidmuodostumia, kun taas alkiorakko ja sitd ymparcividt solukot

pysyivdt muuttumattomina,

Boorilla on vaitetty olevan suotuisa vaikutus siitepdlyhiukkasten
itidmiseen ja niiden kasvuun (O’KELLEY 1957). Useissa tutkimuksissa
on boorin puutteessa havaittu siitepdlyhiukkasen itamisen ja siite-
putken kasvun estyneen joko itédm&ttom&dn siitepdlyhiukkasen halkea-
misen tai siitid muodostuneen viallisen siiteputken (joka myds voi
haljeta) johdosta . (SCHMUCKER 1933,193%4, BLACHA ja SCHMIDT 1939,
HOLLEY ja DULIN 19%9, LOHNIS 1940, SCOTT 1941,1944, MUHR 1942,
MONTGOMERY 1951, ROMENSKAJA 1973),



WHITTINGTON (1957) havaitsi puna-apilalla (Trifolium pratense)

Ja hdrképavulla (Vicia faba) heteen ponsien sporogeenisten (siite-

p8lyhiukkasia muodostavien) kerrosten halkeamista, kun taas siite-
pblyhiukkasten itédminen ja siiteputken kasvu s#ilyivit normaaleina.
Siiteputken halkeamisen on arveltu olevan seuraus h¥iridist# seini-

mén muodostuksessa (GAUCH ja DUGGER 1954).

{ nuva 1. Soijan kukkanupun pitkittdisleikkaus. 1. verhid, 2. terd-
lehti, lehti, 3. heteen ponsi, 4. emid alkiosilmuineen. Vasemmal-
la kukkanuppu booria saaneesta kasvista; oikealla kukka-
nuppu boorin puutteessa kasvaneesta kasvista, jossa 1li-
sdidntymiselimet ovat kokonaan tuhoutuneet.
Pi%gros SHKOLNIK ja''MAKAROVA(1957) teoksessa JAMALAINEN
(1968).



3. Vesitalous

Boorin on havaittu vaikuttavan kasvien protoplasman vesisuhteisiin,
vedenottoon ja haihduntaan,

Trooppisilla lummekasveilla (Nxmphea sp.) boorin on oletettu vaikut-
tavan protoplasman vedenottokykyyn (SCHMUCKER 1933%,1934), kun taas

soijapavun lehdissd (Soja hispida) ja hérképavun’sirkkajuurissa

solukoiden vesipitoisuuksien ja boorilisdyksen v&d1illd on havaittu

selvi negatiivinen korrelaatio (MINARIK ja SHIVE 1939, SCHOLZ 1959).

Viinikoynndkselld (Vitis vinifera), hernekasveilla (Pisum sativum,

Phaseolus vulgaris, Trifolium pratense, T, repens), viljatattarella

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

lannoitus on lisd&nnyt haihduntaa vedensaannin ollessa riittiava
(WIENKE 1940, DORFMULLER 1941, BIEBL 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%). Lisidksi lehtilannoituksena annetun btoo-
rin on havaittu lisddvidn lehtien vedenpiddtyskyky&d omenapuulla (Mg-

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

1972). Vedensaannin ollessa riittdmidton boorilla lannoitettujen kas-
vien haihdunnan nopeus on heikentynyt, mitd ei puutekasveilla ole
havaittu (DORFMﬂLLER 1941, BIEBL 1942), Myos alhaisissa ldmpdtilois-
sa boorilannoituksen on havaittu viahentivin haihtumisvirtausta (LE=-
BEDEVA 1973).

DORFMULLER (1941) on tutkimuksessaan todennut boorin puutetta kir-
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. ) Vvastakkaisia tuloksia. Boorin puutteesta kdrsivien kasvien
irtileikatut lehdet kuihtuivat hitaammin kuin kontrollien (kuva 2,
s.7 ). BAKERin ym. (1956) mukaan boorinpuutekasvien vesihdvio oli
ajan funktiona tarkasteltuna lineaarinen, kun taas kontrollikasvien
lehdet menettivdt nopeasti vettd heti irroituksen jdlkeen. Ensimmii-
sen tunnin j&dlkeen irroittamisesta kontrollikasvien lehtien haihdun-
ta muuttui lineaariseksi ja sen nopeus oli alhaisempi kuin puute-
kasveilla (kuvat 3jak, s. 7ja8). Syynd tulosten erilaisuuteen,verrat-
tuna DORFMULLERin. kokeeseen, BAKER ym. pitivdt sit4d, ettd DORFMULLER
ei havainnut lehtien irroituksen jadlkeistd valitontd vesihdvicotd koe-
kasviensa lehdissid. Havaintojaan selvittddkseen BAKER vm. tutkivat
myos lehtisolukoiden s&dhkonjohto- ja vedenpiddtyskykyéd sekd osmoot=-
tista painetta., He totesivat boorin puutteessa papujen lehtien si-
sdltdvin enemmin ei-elektrolyyttejd (sokereita) ja piddttivin enem=
médn vettd sekd tomaatin lehdissid suuremman osmoottisen paineen kuin
kontrollikasvien lehdissid. Papujen lehdissid he totesivat lisdksi
vaurioita epidermisoluissa,‘useita toimintakyvyttomid ilmarakoja
(huulisoluvauriota) sekd solukoiden ja solujen epdsidnnollistid kas-
vua, miksi nidkyi paksumpina kohtina lehdissid (kuvat 5 ja 6, s.8).
Heiddn mukaansa lehtien vidhentynyt haibdunta boorin puutetta karsi-
villi kasveilla oli seurausta kolmesta tekijdstdy (1) Havaitusta
vedenottonopeuden alentumisesta, joka ilmeisesti aiheutui kasvien
heikentyneistid juuristoista. (2) Kasvien lehtien suuremmista sokeri-
ja kolloidipitoisuuksista, mikd voi vaikuttaa haihduntaan, jos tdhén
liittyy ldpdisykyvyltdsdn erilainen solukalvo. (3) Toimintakykyisten
ilmarakojen vidhyydest#sseurauksena hdiritistd huulisoluissa sekd

epidermisolujen solukoossa ja rakenteissa,

KIBALENKO (1974) arvelee booripitoisuudella ja lehtien ilmarakosys-
teemin muodostumisella olevan keskindistd yhteyttd, silld on voitu
osoittaa, ettid sekid boorin puute ettid liika boori vaikuttavat nega-

tiivisesti lehtien epidermin rakenteeseen ja aiheuttavat solujen



plastidisystéemeissd h8irioitd. T8116in hinen mukaansa ATP- (adeno=
siinitrifosfaatti%-)synteesi hdiriintyy ja hiilidioksidin konsentraa-

tio kasvaa, milld katsotaan olevan vaikutusta ilmarakojen toimintaan.



KUVA 2: Booria saaneiden (vasemmanpuoleinen) ja boorin puutteessa
kasvaneiden (oikeanpuoleinen) papujen lehtien kuihtumisen
vertailua. Kuva BAKER ym.(1956).
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KUVA 3: Irtileikattujen pavun lehtien vesih#vid. Piirretty BAKERin
ym. (1956) mukaan.
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KUVA 4: Irtileikattujen tomaatin lehtien vesih#vi8. Piirretty BAKERin
ym. (1956) mukaan.

KUVA 5: Valokuva pavun lehden epidermist#; a: booria saaneen
¢ pavun lehdestd, b: boorinpuutepavun lehdest&d, jossa n#kyy
epdmuodostuneita ilmarakoja. Kuva BAKER ym. (1956).

KUVA 6: Malokuva samanik#isist# booria saaneen (vasemmallg) Qa
boorin puutteessa kasvaneen (oikealla) pavun lehden poikki-
leikkauksesta. Kuva BAKER ym. (1956).



4, Boori ja kalsium

Boorin on todettu lis#dvin kationien ottoa (niiden m#irii kasvissa)

ja vidhentdvin anionien ottoa palsamilla (Impatiens balsamina) sen

vesiviljelméssid; tosin edellinen vaikutus oli paremmin havaittavis-
sa happamissa ja jalkimmiinen emiksisissi olosuhteissa (REHM 1937).
Boorin on todettu lis#d&dvidn kalsiumin ottoa ja mddrid(WARINGTON 1934,
SWANBACK 1939, MINARIK ja SHIVE 1939), mutta on myds ilmoitettu, ettd

boori ei vaikuta kalsiumin midriin,(HOLLEY ja: DULIN 1937),tai etta

se vaikuttaa kalsiumin midrsii viahentidvisti (TALIBLI 1935). Ehkid mer-
kittdvampi havainto on saatu maissilla (Zea mays) tehdyissi kokeissa,
missd varren kokonaiskalsiumpitoisuudet olivat riippumattomia annet-
tuihin boorim&&riin néhden/mutta liukoisen kalsiumin pitoisuudet
korreloivat positiivisesti sek& kasvin liukoisen boorin ja kokonais=-
boorimidrsn kanssa ettd kasvualustan boorimdirin kanssa (0-5.0 ppm)
(MARSH ja SHIVE 1941), Viimemainitut pdattelivat tidstid, ettd kasvin
boori, josta suuri osa oli liukoisessa muodossa ja jonka mid&drdd kas-
vualustan boori vuorostaan mddrédsi, vaikutti liukosen kalsiumin m8a-

réddn, Vastaavaa on myos todettu Siperian hirssillia (Setaria italica)

mutta t4lld myos kalsiumin kokonaism&&rid kasvoi, kun kasvualustan

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

Myos kalsiumin pdinvastaista vaikutusta booriin on todettu. Tomaatil-
la sek&d kokonaisboorimddria ettd liukoisen boorin mééré olivat pie=-
nimmills boorikidsittelyilld (0.001-0.5 ppm) melko riippumattomia
alustan kalsiumpitoisuuksista,mutta suuremmilla boorikidsittelyilla
(5.0-10.0 ppm) sekd kokonais- ettd liukoisen boorin miirit vidhenivit
solukoissa, kun alustan kalsiumpitoisuutta 1lisdttiin(REEVE ja SHIVE
1944)., Hirssillid kalsiumin lisidys (40,0-480.0 ppm) vihensi sekd liu-
koisen ettd kokonaisboorin mididria varressa,mutta vaikutus oli v&hem-
min selvd, kun alustan booripitoisuudet olivat pienid (McILRATH ja

deBRUYN 1956).



L]

10

Edelld esitettyjen tulosten perusteella ei boorin osuutta kalsiumin
otossa tai ndiden aineiden vuorovaikutusta voida pitdd selvitettyni.
Paddtelmien tekoa vaikeuttavat tuloksissa havaitut erot voisivat osak-
sl selittysd 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._aliissima)

(MARINCHIK ja KURINNYI 1971) ja vastaavasti voimistuneen boorilan-

noituksen avulla (KIBALENKO 1974).

Kloroplastien méddrisséd ja rakenteissa on havaittu muutoksia boorin
puutteessa (REED 1947, KIBALENKO 1966,1974, TIMASHOV 1968, ALEKSE-
JEVA 1971). REEDin'?1947) mukaan tomaatin lehtien solut sisdlsivat

normaalia vidhemmdn viherhiukkasia, kun taas oliivilla (Olea europa-

ea) havaittiin klorofyllin hajoamista. Boorilannoituksen on todettu
sekd lis&dvian ettd vihentidvin klorofyllipitoisuuksia kasvien lehdis-
sd, Pavulla boorilisidys lisidsi lehtien klorofyllipitoisuuksia (DOL-

MATOVA 1973), kun taas maapdhkindlld (Arachis hypogaea) booraksili-

sdys vidhensi sekd klorofylli a:n ja b:n ettd kokonaisklorofyllin

masdridsa 10-30 % (SANKARAN ym. 1973%). Oljypalmulla (Elaeis guineensis)

ei kontrollikasvien ja ilman booria kasvaneiden (ei n#kyviid oireita)
kasvien vdlilld havaittu merkitsevidd eroa klorofyllipitoisuuksissa
mutta niilld palmuilla, joissa o0li ns. kloroottisia juovia, kloro-
fwlli pitoisuudet olivat merkitsevdsti pienemmidt (P<Q,05) kuin kont-

rollipalmuilla,

Myos kloroplastien booripitoisuuksia on tutkittu. Mantelikurpitsan
(Cucurbita sp.) lehtisolukoiden kloroplastit sisdlsividt suhteellisen
vdhdn booria (SMITH 1944), pdinvastoin 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 myds kiihdyttdvan hiilidioksidin yhteyttdmisti

- fosfoenolipalorypélehappoon (PEP; timi tie C, -kasveilla, joita tun-
netaan n. 100 lajia, mm. maissi ja sokeriruoko) tai ribuloosi-1,5-
difosfaattiin (fotosynteesin pimedreaktio) (HUFFAKER ja WALLACE 1959)
sekd lisd&vin asyklistd fotofosforylaatiota (ATP:n 1l adenosiini-tri-
fosfaatin muodostumista fotosynteesin toisessa (II) valoreaktiossa).
Lis&dksi tetrafenyyliboraatin on todettu ehkidisevian elektronien kul-
keutumista fotosysteemi II:ssa (fotosynteesin toisen valoreaktion
valosdteilysd vastaanottavassa pigmentissd), protonien ottoa seki
hapen muodostusta (veden fotolyysid) ja myos kiihdyttidvin sidhkoken-
tén voimakkuuden nopeaa alenemista kloroplastien granatylakoideissa,
minkd johdosta on arveltu kloroplasteissa olevan helposti tetrafe-

nyyliboraatteja sitovia solukalvoryhmid (AUGSTEN ja EICHHORN 1976).
5.2 Valo

Valojakson pituuden ja valon laadun on todettu vaikuttavan kasvien
boorivaatimuksiin., Pitk&npdivinkasvit. olivat alttiimpia boorin puut=-
teelle kuin lyhyenpdividnkasvit (WARINGTON 19%%). Lyhyenpidivinkasveil-

n "
la , sappiruoho (Xanthium pennsylvanicum) ja Biloxi- soijapavulla, ei

voitu todeta boorin puutteen vaikutuksia lyhyenpdividn olosuhteissa
(kuten kukkimisen estymistid), mutta pitkdnpdivin olosuhteissa nimid
kasvit osoittivat selviid boorin puutteen oireita, vaikka kasvu oli-
kin heikentynyt sekd pitkédn- ettd lyhyenpdivédn olosuhteissa., Tomaat-
ti ja auringonkukka, jotka ovat pdivdn pituuden suhteen neutraaleja,
osoittivat &dkillisi& boorinpuutosoireita sekd pitkdn- ettd lyhyen-
pdivan olosuhteissa., Viljatatar, jota myos pidetd&n padividn pituuden
suhteen neutraalina, osoitti kuitenkin puutosoireita pitkédnpdivéan
olosuhteissa, jolloin jédllen aktiivisuus oli suuri,mutta ei lyhyen-
pdivin olosuhteissa, jolloin jdllen aktiivisuus oli pienempi (McVICAR
ja STRUCKMEYER 1946, STRUCKMEYER ja McVICAR 1948). McVICAR ja STRUCK-

MEYER (1946) olettivat valojaksoon liittyvan kasvien herkkyyden boo-
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rin puutteelle olevan suoraan verrannollinen jakson keston aiheut-
tamaan j&dllen aktiivisuuden kohoamiseen tai vdhenemiseen. Tietyn
valokdsittelyn aikaansaaman jdllen aktiivisuuden . vdhenemisen jdlkeen

ei boorin puutetta saatu valojaksoa muuttamalla syntymé&én,

Lyhyenpédivdn olosuhteissa on voitu vdhentidi monilla kasveilla boorin
puutteen ilmenemistd (WARINGTON 1933, LOHNIS 1937, SKOK 1941, COLWELL
1943). Voimakkaassa valossa (kes#lld) boorin myrkkyvaikutusten on
todettu vidhentyvdn (WARINGTON 193%, EATON F.M. 1944), kun taas hei-
kossa valossa (kevddllid ja syksyllid) boorinpuutosoireiden on todettu
vahentyneen (EATON S.V. 1940, COLWELL 1943)., HEWITT (1963) onkin

edelld esitetyn perusteella pddtellyt valolla olevan kaksi toisistaan.

riippumatonta vaikutusta kasvien boorintarpeeseen; vaikutusta jdllen

tioon), Hewittin mukaan tdhin voi myts liittysd HUMPHRIESin (1961)
tekemd havainto valon laadun vaikutuksesta kasvien boorin tarpeeseen,
HUMPHRIESin mukaan lyhyenpdivin olosuhteissa (valojakso 8 tuntia) el
valon laadélla havaittu olevan vaikutusta niiden booria saanei-
den k&ddpioleikkopapujen juurten boorin tarpeeseen , jotka olivat muo-
dostuneet pitkdnpidivin olosuhteissa (valojakso 16 tuntia) kasvaneista
alkeisvarsista. Niilld pavuilla taas, joita valotettiin lis&ksi puna-
voittoisella valolla , sekd@ juurten kasvu ettd muodostus védheni.
Vastaavan kdsittelyn saaneilla boorin puutteesta kdrsivillad pavuilla

punainen valo ehk&isi juurten kasvuaymutta ei niiden muodostusta.

aktiivisuuteen ja boorin uudelleenkulkeutumattomuuteen (immobilisaa-
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6. Hiilihydraattiaineenvaihdunta
6.1. Sokerien kuljetus

Boorilla tiedet&8n olevan taipumus muodostaa komplekseja erilaisten
polyhydroksi (etenkin o -hydroksi)yhdisteiden kuten alkoholien, soke-
rien ja fenoliyhdisteiden kanssa (SCHMUCKER 1934, JOHNSTON ja DORE
1929, WINFIELD 1945, ISBELL ym. 1948, ZITTLE 1951, TORSSELL 1956,
ODHNOFF 1961, WESER 1967). Boorihapon liittyminen polyhydroksiyhdis-
teisiin tapahtuisi BOESEKENin ym. (1930) ja BOESEKENin (1949) mukaan

seuraavasti;

D + B BD
BD™ + D BD2'
=C—-0ll =(C-0 onl
: FRTRITON N >n< H' +ILO
=C-0ll =(-0 on

monodioli-boorihappo (BD)

=G-og o "++=(’,—0nz =?—0\"/0~9= o
. ! N 2M.
~c-07 Do =C=0H |=C=07 No—( _

didioli-boorihappo (BD?)

B™ on boraatti-ioni ja D on polyalkoholi. Jos booria on vidhdn verrat-
tuna hiilihydraatteihin muodostuu didioli-boorihappoa (BDZ)’ mutta
jos booria on runsaasti hiilihydraatteihin verrattuna p&&dosa komp-

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

GAUCH ja DUGGER (1953) ovat havainneet boorin nopeuttavan sakkaroosin
kulkeutumista lehdist&d muihin kasvinosiin tbmaatilla, kun lehdet kas-
teltiin booripitoisella sakkaroosiliuoksella, Pelk&l1ld sokeriliuok-
sella kastelluissa lehdissd sakkaroosin kulkeutuminen hidastui ja
estyi, eikd sakkaroosia kulkeutunut varren k&drkeen ja nuoriin kehit-
tyviin lehtiin kuten kontrollikasveissa. He esittivdtkin hypoteesin
minkd mukaan boorilla olisi tdrked osa sokerien kul jetuksessa muo-

dostamalla sokeri-boraattikomplekseja, jotka kykenisivat helpommin
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ldpsdisemdsn solukelmun. Useat tutkimukset ovat tukeneet |  hei-
dén 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-
tiivisella hiilelld ('%C) on mm. havaittu sakkaroosin kulkeutuvan
lehdistﬁ;muihin kasvinosiin, kun kasvin boorin saanti pli turvattu
(SISLER ym, 1956), mutta kun kasvit siirrettiin boorittomalle kasvu-
alustalle sakkaroosin kulkeutuminen vdheni 2-4 pé#ivédsséd. Gauchin ja
Duggerin "koulukunta" on kuitenkin saanut osakseen kritiikkia, Vasta-
vaitteitd sekd epéailyksia on esitetty boorin osuuteesn sokerien kul-
jetuksessa(McILRATH ja PALSER, ZIEGLER 1956, ODHNOFF 195?1961, WHIT-
TINGTON 1957, SKOK 1957a ja b, McILRATH ja SKOK 1958, MEALES 1959a ja
b, TURNOVSKA - STARCK 1959, WHITTINGTON 1959, SHKOLNTK ym.,
1961, WEISER ym. 1964, YIH ja CLARK 1965, SHKOLNTIK 1967). Esimerkiksi
siivilZnesteen hooripitoisvuden on todettu olevan alle 5 pg/ml (5 ppm)
joten sokeri-booriyhdisteiden kulkeutuminen (kaukokuljetus) nidyttii

ainakin suuremmassa laajuudessa olevan poissuljettu (ZIEGLER 1956).
6.2 Sokerien kasautuminen ja muodostus

Eri tutkimuksissa on boorin havaittu vaikuttavan sokerilajien kasau-
tumiseen, esiintymiseen ja muodostumiseen, GAUCH ja DUGGER (1953)
esittivdt my®s boorinpuutosoireiden olevan seuransta sokerien puut-
teesta kasvusolukoissa, kuten esim, j&lless&d, verson ja juurten kér-
iessd, kukissa ja hedelmisséd., Useat tutkimukset eivdt kvitenkaan ole
tukeneet t2td viittidmdd (JOHNSTON 1928, JOHNSTON ja DORE 1929, JAMA=
LAINEN 1936, BAKER ym. 1956, ODHNOFF 1957,1961, NEALES 1959a ja b,
WHITTINGTON 1959, YIH ja CLARK 1965). Esimerkiksi hoorin puutteessa

kasvunsa lopettaneiden vpellavan (Linum usitatissimum) juurten on

havaittu pystyvin ottamaan itseensd sakkaroosia sekd juurten myods

boorin puutteessa sisdltidvin riittdvisti sakkaroosia ja muita soke-



rilajeja (NEALES 1959a ja b) ja tomaatin jwurenkirkien sisdltivin
suurempia mZirid sckid liukoisia ettd hydrolysoituvia sokereita (YIH

ja CLARK 1965). Setarty VAR ko libasamnd -

(.
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Boorin puutteessa on sokeri-tdrkkelys -suhteissa bhavaittu muutoksia.
T4t4 on todettu mm, omenan hedelmissid (JAMALAINEN 19%6), tomaatilla,

turnipsilla (Brassica rapa var. rapifera) ja puuvillalla (Gossxpium

sp.) (McILRATH ja PALSER 1956) ja auringonkukalla (LEE ja ARONOFF
1966). Omenan hedelmissd, turnipsin lehdissid ja puuvillan eri osissa
loydettiin enemmdn térkkelystd ja vdhemm&n sokereita boorin puuttees-
sa kuin terveilld kasveilla (JAMALAINEN 19%6). Saman lihteen mukaan
omenalla kontrollipniden hedelm&t sisédlsivdt ernemmén sakkaroosia,

kun taas boorinpuutepuiden hedelmédt sisdlsivdt enemmdn glukoosia ja
fruktoosia. Auringonkukalla todettiin boorinpuutteessa Jehtien kloro-
plastien myos sisdltdvin runsaammin tidrkkelystd (LEE ja ARONOFF 1966).
Sokerijuurikkaan lehtilapojen todettiin,kuten ylld omenan hedelmien;

myos sisdltidvin enemmidn monosakkarideja (glukoosia ja fruktoosia)

boorin puutteessa kuin kontrollikasvien lehtilapojen (KIRALENKO 1974).

Boorin (boraatin) on todettu lisHivin sakkaroosisynteesid herneelli,

sokeriruoblla (Saccharum officinarum var. CP50-28) ja sokerijuurik-

kaalla (DUGGER ja HUMPHREYS 1960, KIBALENKO 1974). DUGGERin ja HFUMPH-
REYSin (1960) mukaan 10 pmoolia/ml booria stimuloi sakkaroosisyntee-
sifd koekasvien uutteissa, joihin lisdttiin uridiini-trifosfaattia
(UTP), adenosiini-trifosfaattia (ATP), heksokinaasia (entsyymi, jok=a
"siirtii" fosforihappotdhteen heksoosisokeriin), fosfoglukomutassia
(entsyymi, joka’éiirtéé“em. fosforin sokerimolekyylin sisdlli) ja
fruktoosia. Boori ei vaikuttanut  heksokinaasiin, fosfogluko-
mutaasiin tai invertaasiin (sakkaroosia hajottava entsvymi), mutta
boori kaksinkertaisti uridiini-difosfoglukoosi -(UDPG)pyrofcsfory-
laasin aktiivisuutta; TUTP + G-1-P UDPG + PP, (G=glukoosi, P=fos-
faatti ja PP=pyrofosfactti) seki ehkiisi UDPG -transglukosylaasia.
(tdrkkxelyksen muodostukseen vaikuttava entsyymi). DUGGERin ja HUMPH-

REYSinémukaan toori edisti tai tasapainatti UDPG:n muodosiusta.
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G-1-P:n kautta (WINFIELD 1945, DUGGER ym. 1957, SCOTT 1960), siten
etti boori est¥f.térkkelysfosforylaasin toimiqtaa muodostamalla -
kompleksin G-1-P:n (DUGGER ym. 1957) tai t#rkkelysfosforylaasin -
kanssa (SCOTT 1960). Esitettyd tdrkkelyssynteecitiets ja sen
ehkdisyselitystd el nykyisin kuiterkaan pidetid mahdollisena seuraa-
vista syistd: (1) Boorin ei katsota muodostavan komplekseja 11 hiili-
estereiden (sokerien, joissa fosfaatti on {-hiilessd) kanssa, mutta
kylla 6{— tai 5'-C-estereiden kanssa (HEWITT 1963) ja syynd tihin
pidetddn steerisii (molekyylin kolmiuloitteisesta raskenteesta joh-
tuvia) esteitid (AUGSTEN ja EICHHORN 1976)., (2) Olosuhteet korkeampien
kasvien soluissa ovat tirkkelysfosforylaasille epidsuotuisat., (3)
G-=1=P:n konsentraatiot soluissa cocvat liian pienet térkkelyssyntecsin
laukaisemiseksi( RICHTER 1971). Viimeksi mainitun wiitteen mukaan
tiarkkelyksen biosynteesin substraattina on UDPG tai ADPG (adenosiini-
difosfaatti-glukoosi)%a fosforylaasilla on tietty tehtédvid tErkkely-
sen hajotuksessa, Boorin tArkkelyssynteesid ehk&isevan vailtutuksen
onkin oletettu johtuvan kompetetiivisesta inhibitiosta{AUGSTEN ja EICH.
HORN 1976), missi boori kilpailee rakemnneanalogina luonnollisen sub-
straatin (UDPG tai ADPG) kenssa paikasta entsyymin (UDPG- tai ADPG-
térkkelys~transg1ukosidaasin) aktiivisessa keskuksessa (vrt. DUGGER ja

HUMPHREYS 1960 ja sakkaroosisynteesi).

6.3 Soluseindn polysakkaridit

SCHMUCKER (1932, 19%3) on ensimmidisinid olettanut boorilla olevan mer-
kitystd soluseinien rakenteiden muodostuksessa, Boorin tai sen
puutteen vaikutusta koskevat tutkimustulokset ovat kuitenkin olleet
ristiriitaisia, On sek#d paitelty (MARSH ja SHTVE 1941, SMITH 1944,
WIKFIELD 1945, O’KELLEY 1957) ettd todettu (WHITTINGTON 1959, MARTN-
CHIK ja KURINNYI 1971, UZIAK ja BOROVSKI 1972, MERKEL 1975), ettd

boori edistdid tai sen puute viirentZd pektiinin muodostusta, kun tass
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toisissca tutkimukeissa booriunpuutekasveilla on todettu enemmén pek-
tiinid, kuten auringonkukah lehdissd (ASHWORTH 1953, YAMANOUCHT 1973%),
pavun lehdissd (BAKER ym. 1956), pavun ja soijapavun juurissa (ODH-
NOFF 1957, YAVMANOUCHI 1973) ja 6ljypalmun juurissa (RAJARATNAM j=
LOWRY 1974).

Boorin puutteessa on todettu selluloosamidirien (ODFNOFF 1957,1961)
ja hemiselluloosamidirien (ODHNOFF 1957, RAJARATNAM ja LOWRY 1974)

olevan suurempia kuin kontrollikasveilla. Tupakan (Nicotiana tabacum

Wisconsin var. n:o 38) ytimen tylppysolukossa ei boorin puutteessa
ole havaittu pektiiniaineiden tai selluloosan suhteellisissa mdidrig-
s8 muntoksiagy rmatta gailaktaznipitoisuus oli vdhentynyt selvidsti, Nuo-
rigsa solukoissa pektiini- Jja selluloosamdiérdt kohosivat boorin puut-
teessa normaalier varttuneiden solukoiden tasolle (WILSON 1961)., So-
kerijuurikkaalla ja auringonkukalla on bocrin kuitenkin *odettu vi-
hentidvidn celluloosan Ja 1isd8vEn hemisclluloosan miédrid soluseinisséd
(XTBATENKO ja DEMTSHENKO 1969)., On esitetty, vaikka tulokset ovatkin
ristiriitaisia, ettd boorin puutteessa galaktaanisynteesi on spesifi-
sesti ehkdistynyt tai ettd kaikkien polysakkaridien syntezsit paitsi
galaktaanin ovat kiihtyneet (AUGSTEN ja EICHHORN 1976¢)., Viimemainitut
ovat myos tehneet kaavion pd#tuloksista , joita on saatu
tulkittaessa boorin vaikutuksia hiilihydraattiaineenvaihdunnan c&&te-

lyyn (kuva 7, s.23).
6.4 Solukalvot ja soluseind
6.4.1 Solukalvot

Boorin osuutta ja esiintymistid solukalvoissa on monissa tutkimuksissa
kdsitelty. Jo 30 -luvun julkaisuissa oletetaan boorin osallistuvan
¥ompleksien muodossa solukalvojen rakentumiseer (SCHMUCKER 19%4),
GATUCHin ja DUGCGERin (1953) mukaan toisena sokerien kul jetukseesn mah-

dollisesti vaikuttavana tekijidn&d on boorin sijainti solukalvossa,
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missé se helpottaa sokerien l#pip#isy4 muodostamalla kalvon toisella
puolella sokeri-boraattikompleksin, joka hajoaa sitten kalvon toisella

puolella. Er&d&114 viherlevdlli (Nitella syncarpa) boorilla on saatu

alkaan primidristi bios#hkdisti toimintaa plasmalemmassa (soluseindin
rajoittuvassa solukalvossa) ja erityisesti solun erilaisissa kalvoissa
(VOROBEV ja PELKHANOV 1973). Nelji p#aivii vanhojen pimedssi kasvatettu-
jen ja punaisella valolla valaistujen pavun taimien irtileikatuissa al-
keisvarsissa on alhaisten boorimi#rien havaittu vaikuttavan alkeisvar-
sien bios#hk®isiin kentt#potentiaaleihin ja oletettu tidstid syystd boo-

rilla olevan teht#vi joissakin solukalvon toiminnoissa (TANADA 1974).

On my&s ilmoitettu boorin 1lisiivin fosfoproteiinien ja fosfolipien
mé&drid solukalvossa ja viitetty boorin t#iten edistivin solukalvon muo-

dostumista (KIBALENKO 1974).

6.4.2 Soluseini

Sokeriboraattikompleksien on oletettu lis#4vin soluseinien stabilisuut-
ta (SCHMUCKER 1934). Booria on analyyseiss#i havaittu soluseinissi

Ja arveltu boorin olevan edellytyksen#d soluseinin hienorakenteen muo-
dostumiselle (SPURR 1957). Boorin puutteen on havaittu aiheuttavan
erilaisia h#iriditid soluseinissi; jHykistymist# (muutoksia plasti-
suudessa ja elastisuudessa)(TORSSELL 1956, ODHNOFF 1957, 1961, WILSON
1961), epinormaalia paksuuntumista kurpitsan varren k#rkikasvusolukos-

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

tien perussolukossa (SPURR 1957, kuva 8 s. 24), tomaatin ja pavun
Juurenkirjissi (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 kollenkyymissi (el#dv3i 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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ALEKSEJEVA (1971) bavaitsi pellavan mesofyllisolujen (lehtien yhtevt-
t&miskykyisen perussolukon solujen) nurkissa: soluseindn keskilevyjen
alueella useita huokosia, putkimaisia rakenteifta ja soluseiridn eni-

tasaista paksuntumista.

7/

ODHNOFFin (1961) mukaan BDQ -boraadttikompleksisidokset aikaznsaavat
lujemman kytkenné&n hwiilihydraattiket jujen kanssa kuin BD -sidokset,
joiden arvellaan helpommin liuvkuvan toistensa lowmaan ja tAten 1isdi-
van solujen elastisuutta. Boorin puutteessa soluissa oleva pieni
boorimddrd olisi sitoutuneena 18hinnd vain BD? ~sidoksin., Normaalissa
kasvissa ovat sekid BD- ettd BD2- sidokset mahdollisia, ja niin kauan
kun booriatomit ovat suhteellisen 14helli solusein#i, ovat BD- sidok-
set vallitsevia ja soluseinien elastisuus on suuri. Hin arvelee BDZ—
siltojen hydroksyyliryhmien v#1il114 olevan analogisia soluseinien
kahden vierekk#isen molekyyliketjun karboksyyliryhmien: v4listen kal-

siumsiltojen kanssa ja BD- siltojen olevan verrattavissa yksityisten

ketjujen metyyliryhmiin.
6.5 Lignifikaatio (puutuminen)

Tutkimustulokset ovat osoittaneet boorin vihentidvin ja toisinaan

divan solujen lignifikaatiota. Auringonkukan kallussolukoissa

4
2

u.

-
L1

r

(golukkoviljelmién erilaistumatonta solukkoa) ja juurissa boorin puu-
te on ajiheuttanvt lignifikaation heikentymistid sekd myde Tigniinin
kokoraismiéran pienenémisgya (puTTA ja MCITRATH 1964). Samoin on ke-
vitvehndh lehtilavoissa, lehtitupissa ja lehdenkdrjissid havaittu
ligniinimdsrin vihenemisti boorin puulteessa (STUSARCZYK 1975) ja
k&fint4en sokerijuurikkaan ligniinim##rien nousua boorin vaikutuksesta

(KIBALENKO ja DEMTSHENKO 1969).

Piairvastaisia boorin puutteen vaikutuksia on todettu herneen juuren-

kirjisscd (SOMMER ja SOROKIN 1928) ja pavulla (NFALES 13€0;, ODHNOFF
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1961). N&i1l4 boorin puute . vahvisti lignifikaatiota.
6.6 Pentoosifosfaatti-tie

Boorilla katsotaan olevan hiilihydraattiaineenvaihduntaa sditeleviid
vaikutusta kasveilla (EPSTEIN 1972) siten, ettd se toimii"kytkimen&"
glukocosin hapetusteiden; glykolyysin 1. EMP -tien ja pcntoosifosfaat-
ti- 1. PP -tien, hyvidksikidytdssd ja sddtelce ndin PP -tien aktiivi-
suutta ja toimintaa (LEE ja AROKOFF 1967), Teen ja Aronoffin mukaan
boori (boraatti-ioni) voi 1liittysd €-fosfoglukonihapon (PP -tien en-
simmiisen vdlituotteen ) kanssa muodostaen kompleksin, joka ehkiisee
6-fosfoglukonaatti-dehydrogenaasin toimintaa (kuvat 10-12, s, 25-27).
Boorin puutteessa vaikutus on havaitiu pdinvastaiseksi (LEE ja £RO-
NOFF 1967, AUGSTEN ja HUNDT 1970, TTMASHOV 1970, EICHHORN ja AUGSTEN
1974, SHEKOTNIK ja ILINSZAJA 1975), Dehydrogenaasin inhibition laka-
tessa entsyymin vapasn ja kxiihtyneen toiminnan tuloksena PP -tien
toiminta kasvaa ilman sdédtelyd ja tuottaa muodostuvan erytroosi-4-
fosfaatin ja glykolyysissi muodostuvan fosfoenolipaloryp&lehapon
valisen reaktion tulokscma fenoliyhdisteitd, jotka kasautuvat (IEE
ja ARONOFF 1967) . Td11l3 boorin puutteesta techdylla
havainnolla on ilmeisid seurauksi- kasveille, silld PP-tien erdéna
tehtiviani katsotaan olevan varastohiilihydraattien muuttaminen eri
hiilirungoiksi, joita tarvitaan erilaisissa synteeseissd kuten: (1)
nukleiinihapposynteesissi (riboosi-<5-fosfzatti) (2) shikkimihappo-
synteesissi (erytroosi-4-fcsfaatti), joka toimii tZirkeidni vilivai-
heena aromaattisten aminohappojen ja muiden aromaattisten yhdistei-
den (fenclijohdannaiset, ligniinit, indolietikkahappo 1.1AA ym.)
synteeseissd., PP-tien tehtdviani ndytiZ&d lisZksi olevan pelkistynei=
den ko~-cntsyymien (NADPH + H¥) twottaminen niihin synteesireaktioi-

hin (STREET ja COCKRBURY 1972) Kuva 13a ja b, s, 28-29).
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FOWLER (1971) on esittinyt mm. glukoosi-6-fosfaatin ja transketolaa=
cin toimivan aineenvaihdunnan sditelyssd. Han perustda viaitteensi
leimatun '40-nhiilidioksidin vapautumiseen 1-'8 - ja 6-16 - glukoo-

sizta.vuorivaahteran (Acer pseudop1atanus)solukkoviljelmﬁkokeissa.

Kasvun alkivaiheesss oli 1- G-glukoosista 15ht6isin oleva hiilidick-
sidi vallitseva, mikd osoitti molempien sokxerien hapetusteiden (gly-
kolyysin jJa PF;tien) toimintaa (voimistunutta hiilihydraattiainesn-
vaihdnntéa), ¥un taas kasvun lopruveciheessa todettiin hiilihydraat-
tien hapetuksen tapahtuvan p#8asiassa glykolyysin kautta: ts. l-luc-
ja 6-1%c- hiilidioksidin m#%ir#t olivat liki yht&suuret. N&in ollen,
jos boori séidtelee PP-tietd, boorin tarve aktiivisen kasvun aikana
(kasvusolukoisse) kasvaisi suhteessa kasvun aktiivisuuteen ja nikili
hoorista tulee puute PP-tien siitelymekanismi lakkaa toimimasta ja
PP-tien toliminnan suhde glykolyysin toimintaan muuttuu. AUGSTEN ja
EICHHORN (2974) ovat taas havainneet boorin puutteessa autotrofi-
sesti ja miksotrofisesti (auto- ja heterotrofisesti) kemostaatissa
viljeltyjen vesikasvien (Wolffia arphiza) populaatioiden hiilihyd-
ragttipitoisuuksien kasvavan,j;&ﬁﬁ§8§ngzoriileuka$Veimla hiilihyd+~
raattien imdsirdn-kasvun olevan voimakkaampaa kuin vanhoilla. Heid#n

makaansa hiilihydraattien hajotus nuorilla béorikbyhéllé alustalla

viljellyills kasveilla voimistui PP- tien kautta.



N

T&rkkelys Selluloosa

S ——

Fruktoosi:
t—

O

Fruktoosi

]
“P-elufesa

Sakkaroosi-6—4

L 1 k\\'b -F §§3§9 * L 4
+Bwkompleksi - 7

KUVA 7:

PalOPYBQ&sa. [ Sakkaroosi .
i oo 1

Ribuloosi-5-P

Kaavamainen yhteenveto boorin osuudesta hiilihydraattiaineenvaihdunnan
silitelyyn. =—> =edistdvd vaikutus; =23 = ehk#isevld vaikutus. Boorin puut-
teessa toimii t#drkkelyssynteesi ensisijaisesti fosfoglukomutaasin (3)
lisd#intyneen toiminnan ja UDPG- pyrofosforylaasin (4) ehk#istyneen
toiminnan kautta ja heksoosdsokereiden hajotus kiihtyy PP-tien kautta.
Boorin vaikutuksesta toimivat sakkaroosisynteesi (UDPG-t&rkkelys-gluko-
syylitransferaasin (5) toiminta ehk#istyy) ja glykolyysi (glukoosifos-
faatti-isomeraasin (7) toiminta) ensisijaisesti. (1) ADPG-tArkkelys-
glukosyylitransferaasi; (2) ADPGszpyrofosforylaasi; (3) fosfoglukomutaa-
si; (4) UDPG-pyrofosforylaasij; g%; UDPG-t4rkkelys-plukosyylitransferaasi
(6) plukoosi-6-fosfaatti-dehydr&genaasi; (7) glukoosifosfaatti-isome-
raasi; (8) UDPG-fruktoosi-6-fosfaatti-glukosyylitransferaasi; (9) UDPG-

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

AUGSTENin ja EICHHORNin 1976 mukaan.

B S S



KUVA 8:

KUVA 9:

Boorin vaikutus soluseinsin rakenteisiin sellerilli.
Normaalin (A) ja boorin puutteesta k#rsineen (B)
kasvin perussolukon soluseind selluloosaa turvotta-

van aineen k#sittelyn j&lkeen, (Kuva SPUBR (1952).

Seitsemén pH#iv## vanhan boorin puutteesta k#rsivén
auringonkukan soluja, joiden v#lisessi soluseindssi

epdmuodostumia. CW= solusein#; Ch= kloroplasti; Suu-
rennos 28,600x. Kuva LEE ja ARONOFF (1966).
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Glukoosi-b-P 6-P-glukonaatti
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Glykolyysi
. Riboosi-5-P Ksyluloosi-5-P
(1)
Glyseraldehydi-3-P Seduheptuloosi=7-p '
" (2)
Fruktoosi-6-P ?—‘—-——) Fruktoosi-6-P Erytroosi-4-p
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Dihydroksi- -+

asetoni-P
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Glyseraldehydi-3-P ~ ——> Glyseraldehydi-3-p (3)

| ksyluloosi=-5-F
|
|
|

v

Palorypdlehappo

(1) ja (3) = transketolaasi

(2) = transaldolaasi

Sitruunahappokierto

KUVA 10: Glukoosiaineenvaihdunnan reaktiotiet ja niiden keskiniinen
vuorovaikutus (M.W. Fowlerin mukaan teoksessa STREET ja
COCKBURN 1972).
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4- hiili = COOH co, =— 1 “co,
l = t
HCO CH,OH
V:’ l
HOCH 6-rosfoglukonaatti- C=0
|  1NADP' —3¢&— | +NADPH | H'
HCOH B(OH)z denhydroge- HCOH
naasi
HCOH HCOH
|
H,C—OPO,H, H,COPO,H,

6-fosfoglukonaatti D-ribuloosi-5-fosfaatti

KUVA 11: Oletettu boorin ehkdisykohta (blokki) PP -tien siitelysséi;

reaktiossa, jossa 6-fosfoglukonaatista muodostuu ribuloo-
si-5-fosfaattia. PP- tien toimiessa hiilidioksidia muodostuu

sokerin 1'- hiilesti (karboksyyliryhmésts).
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el booria

1 pmol booria

5 pmol booria

KUVA 12:

re e e e Py e
v

10 20 30 Lo 50 60 aika minuutteja

Boorin vaikutus 6-fosfoglukonaatti-dehydrogenaasin aktii-
visuuteen reaktioseoksessa, jossa gli nikotiiniamidi-ade-
niini-dinuklegﬁidifosfaattia (NADP"), 6-fosfoglukonaattia
(0.25 pmol), C-6-fosfoglukonaattia (0.25umol), Hepes-
puskuria (Calbiochem, 25 umol, pH 7.55), Ca(NO )2:a (15
umol) ja entsyymi# 0.087 mg. Keskimmdisen kiyrAn“reakti-
ossa oli k#dytetty boorimidr#d 1 ja alimmaisen 5 pmol.
Reaktioseoksen tilavuus oli 1.63 ml ja pH 7.7. Reaktio-
tuote erotettiin paperielektroforeettisesti. LEEn ja ARO-
NOFFin (1967) mukaan.
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Ligniinit
h Lignaanit
Indoli-alkaloidit Kanelihappo Kumariinit
Hiilihydraatfi Tryptofaani Fenylalaniini
Shlkklmlha 0
Erytroosi-4-P ‘ P
Hydrolys(ltuvat
tanniin‘t
M -
eomp PEP alonyy11

Flavonoidit

b

Mevalonihappo Kondensoituneet

: J tanniinit

Isopentenyyli-pyrofosfaatti

Y

Kumi

Asetyyli-KoA

Sitruuna-
happokier-
to

Terpeenit

Proliini Ornitiini A

Steroidit Karotenoidit
Pyrrolidiini- fropaani-
alkaloidit alkaloidit

PEP = fosfoenolipalorypélehappo

KoA = ko-entsyymi A

KUVA 1’@tKaavakuva primiirisen ja sekundilirisen aineenvaihdunnan keskin¥isistj
suhteista ja sekund¥8risten kasviaineiden(-tuotteiden) synteesitiet.
STREETin ja COCKBURNin (1972) mukaan.



Na

-t

hiilihydraatti

/N

fosfoenolipalorypélehappo D-erytroosi-4-P

I ,l

5-dehydroshikkimihappo

v fenylalaniini gallushappo
palorypé&lehappo tyrosiini protokatekuhappo
asetyyli-KoA - dekarboksylaatio
3
¢ alkaloidit ja muut
malonyyli-Koh v aromaattiset typpi-
kanelihappo- yhdisteet
johdannaiset
sienten fenoliset
tuotteet
f lavonoidit ligniinit asetofenonit ja muut
1sokumar11nit yksinkert. fenoliyh=

disteet, kumariinit,

esterit, glykosidit ym.

KUVA 13b: Mahdolliset p4#biosynteesitiet fenoliyhdisteiden muodostu-
misessa. NEISHin 1964 mukaan.
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7. Hengitys ja fosforiaineenvaihdunta
7.1 Hengitys

Tomaatin juurissa on hawaittu hengityksen kiihtymist4 (WINFIELD 1945)
sekd tomaatin ja soijapavun lehtien solu-uutteissa kohonnutta hapen-
kulutusta (McVICAR ja BURRIS 1948) boorin puutteessa. Myds boorin
puutteen vaikutus PP-tien s&#telyyn (LEE ja ARONOFF 1957, SHKOLNIK

Ja ILINSKAJA 1975, SHKOLNIK ym. 1975) sekd er#it muut tutkimukset
(TIMASHOV: 1970, EICHHORN ja AUGSTEN 1974) viittaavat aktiivisempaan
hengitykseen (hapenkulutukseen) ja muutoksiin hengisysketjussa (end-
oksidaatiossa), silli on p#itelty endoksidaatiossa tapahtuvan osittais-
ta kytkenndn muuttumista fenolioksidaasin toimintaa edist#viksi (EICH-
HORN ja AUGSTEN 1974) tai er#in syanideille vastustuskykyisen syto-
kromin osallistuvan elektronien kuljetukseen hengitysketjussa (TIMA-
GHOV 1970). AUGSTENin ja EICHHORNin (1976) mukaan kyseessi voisi olla

sytokromi P,.. (kuva 14, s. 34y,
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7.2 Mitokondriot

Pavun ja auringonkukan lehti- ja silmu-uutteissa on havaittu, etti
mitokondriot ja mikrosomit sisilt#vit vihemmin booria kuin plastidit,
tumat ja liukoinen solufraktio (SKOK ja McILRATH 1958)‘kun taas sokeri-
juurikkaan ja tupakan lehdiss# p##osan boorista on havaittu olevan
kloroplasteissa ja mitokondrioissa (KIBALENKO 1974). SKOKin ja McIL-
RATHin (1958) mukaan beoorin sijainnilla ja sen m#4r#lli ei olisi yh-
teyttd fysiologisiin boorista riippuviin toimintoihin. Merkitt&vimp&hs
havaintona heid#n tutkimuksessaan oli kuitenkin muutos supernatantti-
fraktiossa (t4ssi partikkeliton sytaplasma), sill¥ kun ravintoliuoksen
boori oli kulutettu loppuun supernatantin liukoinen boorifraktio v&éhe-
ni jyrk&sti ja oli lopulta nollassa, kun kasveilla todettiin selvii
boorinpuutosoireita. Supernatantin liukenematon boorifraktio pysyi

kuitenkin t#n4 aikana metkein vakiona (kuva 15, s. 34 ). Tekij&in mu-
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kaan em. havainnot osoittavat, etti se pieni boorim#irid, jota kasvit
tarvitsevat, on supernatantin sitoutumattomassa boorifraktiossa)ja
ettd tdmd frpaktio on se vapaa boori; jota ei vield ole hyvidksikiytetty.
He arvelivat kuitenkin, ettd t&l#i vapaalla boorilla ei ole mit#in
tiettyd fysiologista (aineenvaihdunnallista) tehtidvB# itsess#in,mutta
ettd se voi olla kiyttbkelpoista tietyissid tehtdvissi kasveilla, ku-

ten esimerkikéi'fakenneyksikkﬁina (SKOK 1957).

Mitokondrioiden m#d&drien on boorin puutteessa havaittu kasvavan tomaa-
tin ja auringonkukan mesefyllisoluissa ( REED 1947, LEE ja ARONOFF
1966) ja niissi on mySs havaittu myeliinin (proteiiniéﬁiemuoto) kaltai-

sia rakenteita (LEE ja ARONOFF 1966).

poorin puutteessa on todettu myds rakennehdiriditid mitokondrioissa
(REED 1947, TIMASHOV 1968 ) kuten siiem#isyyttd (REED 1947), mutta
toisaalta ALEKSEJEVA ja SHKOLNIK (1970) eivit ole todenneet niisséi

hdiriditi boorin puutteessa.
7.3 Fosforiaineenvaihdunta

Sellerin juurenkuorissa on todettu boorin puutteessa runsaasti fosfori-
yhdisteiti sek# suurempia fosfataasipitoisuuksia ja auringonkukan.ivar-
ressa ja lehdissi epiorgaanisen fosforin suhteen kokonaisfosforim&#-
;één (kuivapainosta) samoin kuin fosfataasipitoisuuden kohonmeen (REED
1947). Vastaavaa fosfaattim8lrien kohoamista ovat havainneet COOK ja

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

Toisenlaisiakin tuloksia on j&lkaistu (TIMASHOV 1968a, HUNDT ym. 1970,
TRIFU 1971, VIKTOROV ja POPOVA 1972, LOUGHMAN ja ROBERTSON 1973, KI-
BALENKO 1974, ROBERTSON ja LOUGHMAN 1974a, TEARE 1974). VIKTOROV ja
POPOVA (1972) havaitsivat lehtilannoituksena annetun boorin (0.15%
bporihapon) lis44vin sekd kokonais- ett#d orgaanisen fosfaatin m&&rdid,

ettd myds lehtien happaman fosfataasin aktiivisuutta. TEARE (1974)
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totesi pavun taimien juurten boorin puutteessa sis#ltivin fosforia
(kuivapainosta) vain noin puolet kontrollikasvien Juurten miiristi
Ja p#dosan tistid fosforimiiristi olevan epdorgaanista. My8s fosforin
varastomuotojen kuten inositolin, inositoli- di-, -tri-, -heksafos-
faatin, heksoosifosfaatin ja UDPG:n (vrt. DUGGER ja HUMPHREYS 1960,

luku 6.2) vihenivit boorin puutteessa.

Boorin tiedet##n vaikuttavan fosfaattien ottoon ja niiden sitoutumi-
seen sokereihin ja nukleosideihin.H&rk&pavulla on koko kasvissa sekd
Juurenkirkien alueella todettu boorin puutteessa fosfaattien oton vi-
hentymistd (ROBERTSON ja LOUGHMAN 1974a ja b% mutta jédlkeenp#din lisi-
tyn boorin havaittiin nopeasti tehostavan fosforin ottoa (ROBERTSON ja
LOUGHMAN 1974a) T&4ssd tutkimuksessa boorin puute,huolimatta sekd ote-
£un ettd kuljetetun absoluuttisen fésfaatin véhenemisest¥; ei vaikut-

tanut juuresta versoon kulkeutuneen fosfaatin prosentuaaliseen mi&-

réén’mutta heikensi fosfaattien kuljetusta juurissa.

H&rkdpavun juurenkirjissd on my8s havaittu eplorgaanisen fosfaatin
lisd&ntynyttd sitoutumista nukleiinihappoihin boorin puutteessa (CORY
ym. 1966, CORY ja FINCH 1967). Toisaalta puutteen on havaittu my&s
véhentdvdn leimatun fosforin (32P -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 1974a ja b ) sekd
lisl4vln leimatun fosforin liittymisti heksoosifosfaattehin (ROBERTSON

Jja LOUGHMAN 1974a).

Boorin puutteen ja fosfaattien lis##ntyneen esterditymisen seurauksena
on todettu ATP-tasojen laskevan ja ATP-aasi (ATP:t4 hajottavan entsyy-
min) -aktiivisuuden kasvavan tai vastaavasti boorin vihentineen ATP-

aasi-aktiivisuutta (KIBALENKO 1974, AUGSTEN ja EICHHORN 1976).
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Boorin puute on saanut aikaan mitokondriopreparaateissa h#diriditi

oksidatiivisesaa fosforylaatiossa (TIMASHOV 1968a ja b ) ja foto-:
fosforylaatiossa (TIMASHOV 1967, 1968a ja b, KIBALENKO 1974), TIMA-
SHOVin (1968a) mukaan boorin puute vaikuttaa siten, etti se kytkee
oksidatiivisen fosferylaation irti hengityksest#. Tetrafenyyliboraatin
on todettu ehk&isevién elektronien kuljetusta ja kytkevin myds oksidatii-
visen fosforylaation irti samalla kun hengitys ja ATP:n hydrolysoitu-

minen kiihtyv&dt (AUGSTEN ja EICHHORN 1976).

TIMASHOV {1967,1968t) on havainnut boorin puutteen ehk#iisevin eriste-
tyissi kloroplasteissa fosfaattien estertitymistd sokereihin 1. vi-
hentivin fotofosforylaatiota. Hi&n on myds (1968a) esittidnyt, ettd
boorin puutteessa havaitut kasvupisteiden kuolemiset ovat seurausta
solujen energiavarojen ehtymisesti, mikd taas aiheutuu hiiridistid sekd
oksidatiivisessa ettid fotofosforylaatiossa. SHKOLNIK ja KOPMANE (1970)
eivét ole tdtHd havainneet, joskin he ilmoittavat todenneensa pienté

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

(hengitysreaktioon). Boorin puutteessa seuraa fenoliyhdisteiden voi-
mistunut muodostus PP -tien kautta sek# my8s fenolioksidaasien adtsi=
aktivoituminen. Boorin puute aiheuttaa todennik&isesti my&s syani-
deille vastustuskykyisessi hapenotossa 'eikesulun'" sytokromi PM0
kautta. AUGSTENin ja EICHHORNin (1976) mukaan. )

e e «): ensisijainen tie =~

boorin puutteessa

6 &

SN

42

e kokonaisboori

R

e 1t oenl,

£ N

5 .

SR | S ljukoinen

> boori

] \......-.-..‘\

E N

o 2 ¢

. liukenem %80 .

~ . .-.‘.-~¢.~.-.~%-.1 Lo \“ T AL

g (Y.
(Y] [ ]
> \‘-
0 a a - e Y v 2 a . ‘

pidivis kas- 19 16 17 18 19 20 21 22 25
vuliuoksessa
puutosoireet. - - - + ++ ++ 44 44+ 44

KUVA 15: Supernatanttifraktion boorim#iri (105.000 x G/ 30 min) auringonkukan
solukossa. Kasvien ravintoliuos sis#lsi booria yhteensi 50 pF. 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 typpe#d; ammonium (NHM*)—typpeé (WADLEIGH ja SHIVE
1939, BRIGGS 1943, SCRIPTURE ja McHARGUE 1943), liukoista orgaanista
ja epHdorgaanista typped (SCRIPTURE ja McHARGUE 1943, ODHNOFF 1957) ja
ja proteiinitypped (YIH ja CLARK 1965) kasautunut boorin puutteessa
eri kasvinosiin. Pavun varressa on liukoisen typen m#&ri kasvanut boo-
rin puutteessa,mutta proteiinitypen mésrissé ei ole havaittu eroa kon-
trollikasveihin verrattuna. Lehdissid ja juurissa typpimidirit olivat
5-10 % pienemmit kuin kontrolleilla (ODHNOFF 1957). Liukoisen ja koko-
naistypen mid8ri on boorin puutteessa pokennut vain v&hin tai ei ollen-
kaan juurikkaalla ja pavun juurissa kontrollikasveihin verrattuna

(LORENZ 1942, ODHNOFF 1961).

P4dinvastoin kuin edellisissd tutkimiksissa on tomaatilla todettu sek4
kokonais- etti orgaanisen typen miiri#n vihentymistid boorin puutteessa
(MERKEL 1975) ja k#&ntden omenapuulla boorilannoituksen on todettu

lissinneen kokonais- ja proteiinitypen m#irii (VIKTOROV ja POPOVA 1972).

Boorin puutteessa on proteiinien mi#rissi lisfilintyneestd typpimiidrdsti
huolimattayhavaittu vdhentymisti (WADLEIGH ja SHIVE 1939, BRIGGS 1943,
SCRIPTURE ja McHARGUE 1943, BERGER 1949). Vastakkaisia tiloksia on

saanut LORENZ (1942).

Boori ndytti4 myds vaikuttavan aminohappojen ja happoamidien m#&r&in
sekd niiden esiintymiseen. Aminohappojen m##r#t ovat boorin puuttees-
sa lis#sntyneet (STEINBERG 1949, PERKINS 1957, TROITSKAJA ym.
'1975). Pavun juurissa on boorin puutteessa todettu asparagiini-
Jja glutamiinim#srien kasvaneen,mutta tyrosiinimi#rien v&hentyneen
(SLACK ja WHITTINGTON 1964).My8s@-alaniini-, seriini-, glutamiini-
happo- ja glysiinimdsrien on todettu vihentyneen boorin puutteessa

(STEINBERG ym. 1956, oTEWARD ym. 1959). K44ntHen on kasvisoluissa
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havaittu boorin edistdvén tyrosiinin, . fenylalaniinin, trypto-
faanin ja proliinin muodostusta (KIBALENKO ja DEMTSHENKO 1969, KIBA-

LENKO 1974, SLUZARTZYK 1975). sek#d todettu miiden yhdisteiden sisilti-
vin booria (KIBALENKO ja DEMTSHENKO 1969, KIBALENKO 1974). Proteiinei-
hin sidottujen aminohappojen on todettu sek# vihentyneen (puutteen al-

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

(NOVIKOV jaBARANOVA 1972). Liukoisten aminohappojen (tyrosiinin, fe-
nylalaniinin, leusiinin, isoleusiinin. proliinin ja histidiinin) m&&-
rien on havaittu vihentyneen boorin puutteessa (BARANOVA 1969, NOVI-
KOV ja BARANOVA 1972), mutta omenapuun lehdissi boorilannoitus taas

vihensi liukoisten aminohappojen m&#ri#.(VIKTOROV ja POPOVA 1972).

Papujen juurista etistetyissid ribosomeissa on boorin puutteessa ha-
vaittu proliinin ja N -pHitteisten alaniiniti#hteiden vihentymist4,
mistd syystid on oletettu boorin olevan ribosomien hienorakenteen vilt-

timdtdn kompponentti (KALITSHAVA ja SHERSTNEV 1974).

Vitamiinien; tiamiinin (Bl)’ riboflaviinin (Bz), biotiinin (H), pan-
toteenihapon (B2) Jja nikotiinihapon,pitoisuuksien on todettu nousseen
boorin avulla. Tiamiinipitoisuus nousi 10-20 %, biotiinin 43-66 %,
pantoteenihapon 46-100 %, nikotiinihapon 73-95 % ja riboflaviinin 10-
70 % (KIBALENKO 1974). Kibalenkon mukaan boorin aikaansaama ribofla-

viinin syritéesknsvoifiigtuminén nopeuttaisi RNA:n biosynteesii.

Boorin liittymisen amiineihin tai aminohappoihin on ilmoitettu edis-
t8vén niiden pysyvyytti seki lis8#vin ndiden vastustuskykyi hydrolyyt-
tist4 hajotiusta vastaan. Fenyyliboorihapot ovat taas ehk#iisseet pro-
teaasien (proteiineja hajottavien entsyymien), natriumtetraboraatti
lisdnnyt ureaasin (ureaa hajottavan entsyymin) sek# ehk#issyt gluta-
miinihappo-oksaalietikkahappo-transaminaasin (entsyymin, joka siirt&#
aminoryhmi4) aktiivisuutta (AUGSTEN ja EICHHORN 1976). Viimemainitus-

ta syyst# hidastuu heid&n mukaansa asparagiinihapon muodostuminen.
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BORSCHENKO (1970) on havainnut boorin puutteen est#vin valkuaisaine-
synteesii ribosomien pinnalla, sill¥ t&118in aminohappojen aktivaatio
ehkiistyy eivltki ne liity siirt&j&d-RNA:han, My8s ribosomien ryhmitty-
minen on estynyt, silli 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. 1972b, KHODZHANAZAROV ja
KAMALOVA 1974, SHERSTNEV 1974). ALEKSEJEVAN (1971) ja SHKOLNIKin ym.
(1972b) mukaan diffuusinen 1. aktiivinen kromatiini t#ivistyi, kun

taas KHODZHANAZAROVin ja KAMALOVAN (1974) mukaan pavulla kromatiinin
histonit (emiksiset proteiinit) koostuivat 17:sti proteiinifraktios-

ta vastaavan miirin kontrollikasveissa ollessa 20.

9.3 Nukleiinihappoaineenvaihdunta

Dna-pitoisuuksien ei ole havaittu juuri poikkeavan boorin puutteessa
pavun sirkkajuurten kidrjissid (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 8ljypalmun solu-
koissa RAJARATNAM ja LOWRY 1974) todettiin DNA -pitoisuuksien v&hen-
tymistd sek#d kurpitsan juurissa DNA -synteesin loppumista (COHEN ja
ALBERT 1974). Leimatulla (luC—) tymidiinillsd (DNA:n yksi prekursori)
suoritetuissa kokeissa boorin puute heikensi t&m&n leimautumista DNA:ha:
mik4 viittaisi myds heikentyneeseen DNA-synteesiin (JACKSON ja CHAPMAN

1975).

RNA-pitoisuudet ovat boorin puutteessa eri kasveilla vihentyneet
(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 1974). Myds ribosomien RNA-pitoisuudet

ovat v&hentyneet (TIMASHOV 1966 a).

Boorin puutteessa on lis#ksi osoitettu kohonnutta RNA-aasi aktiivisuut-

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

SHKOLNIK ym. 1970, SMIRNOV ym. 1971, CHAPMAN ja JACKSON 1974, JACKSON
ja CHAPMAN 1975), hﬁiribité siirtdj4-RNA:n (TIMASHOV 1966b) sek# DNA:n
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9. Solunjakautuminen ja tuma-aineenvaihdunta
9.1 Solunjakautuminen

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

varren ytimessid on solunjakautumisen todettu lis#intyneen boorin putt-
teen alkaessa kun taas pawun kasvusolukoissa (ODHNOFF 1957) ja h8rk&-
pavun prim#ddristen juurten juurenkuoressa (ROBERTSON ja LOUGHMAN 1974b)
t&td ei ole havaittu. Pavulla kuitenkin solujen erilaistuminen estyi
ja h#rk#pavulla Jjakautuminen; muuttui siteensuuntaiseksi. Solunjakau-
tumisen estymistd on boorin puutteessa havaittu herneen juurenk&rjissi
(SOMMER ja SOROKIN 1928), puna-apilan ja h#rk#pavun kasvusolukoissa
{(WHTTTINGTON 1959), kurpis¢san juurenkirjissi (COHEN ja ALBERT 1974) ja
tomaatin taimien juurenkdrjissi (KOUCHI ja KUMAZAWA 1975).Lis#ksi hir-

kfpavulla havaittiinkaksitumaisia soluja (ROBERTSON ja LOUGHMAN)1974b).

JOHNSON ja ALBERT (1972) ja COHEN ja ALBERT (1973) ovat tuoneet esiin
ajatuksen boorin osuudesta mitoosin Gl- ja 62- sykliin ja sen titen

vaikuttavan solunjakautumiseen ja mitoosiin.
9.2 Tuma ja kromosomit

Boorim puutteessa on tumissa esiintyhyt erdlaisia héiriﬁitaﬁ
tomaatilla suurentuneita tumia varren jilkikasvusolukossa ja lehden
putkiloihin rajoittuvissa soluissa, sellerilll ylikromaattisia (tuma-
v8riaineilla erittdin voimakkaasti v8rjdytyvii) tumia varren jilkikas-
vu- ja k#rkikasvusolukossa, auringonkukalla litistyneiti soikeita tu-
mia eriladstumattomissa perussolukoissa (REED 1947), kokoonvetiytynei-
t4 tumia heteen ponsissa (LOHNIS 1937,1940), pellavalla epimuodostu=
neita tumia mesofyllisoluissa (ALEKSEJEVA 1971) ja h#rk#pavulla yli-

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

ja DEMTSHENKO 1970, BOZHENKO ym 1972,1973, SHERSYNEV 1974, JACKSON ja
CHAPMAN 1975). KIBALENKO ja DEMTSHENKO (1970) totesivat boorin puut-
teessa RNA:n fysikaalis-kemiallisissa ominaisuuksissa h#iriditd, kuten
despiraldisaatiota (kierteisen rakenteen purkautumista) ja sekund&&ri-
rakenteen hajoamista. BOZHENKOn ym.(1972) mukaan boorin puute ja kor-
kea l1&mp&tila aiheutti DNA:n sytosiini-guaniini(C-G)-em#sparien vihen-
tymistd ja sytosiinin metyloitumisasteen alentumista l#hes puoleen.
JACKSON ja CHAPMAN (1975) totesivat my®6s puutteen mybh#disemmissi vai-
heissgiﬁéuegasia RNA:n emﬁsparikoostumuksissa,mutta el puutteen alku-

vaiheessa (48 h).

RNA:n emisprekursoreilla suoritetuissa kokeissa on adeniini-8- l"‘C

(SHERSTNEV ja KURILENOK 1962) v#hent#nyt ja uridiini-luC(JACKSON ja

CHAPMAN 1975) lis#nnyt RNA:n merkkautumista boorin puutteessa.

éoorinpuutosoireiden syntyminen (esim. kasvupisteiden kuoleminen) on
voitu estidid 1is#im#dll8 ravintoliuokseen vapaata RNA:ta (MAJEVSKAJA
1962). Myds juurten pituuskasvun estyminen ja RNA+pitoisuuksien v&-
hentyminen on estetty lis&8&m&l11l8 ravintoliuokseen tymiini4, guaniinia.
ja sytosiinia (JOHNSON ja ALBERT 1967). Samoin on boorin puutteessa

havaittuja transkriptiohdiriditd (l&hetti RNA:n muodostuminen DNA:n

‘mallin mukaan vapaista RNA -molekyyleistd) voitu vlhentdd lisd&8m8114

RNA:ta (SHERSTNEV 1967).
Boorin puutteessa lisdi#ntyvdi RNA-aasi-aktiivisuutta on ldydetty ri-

bosomi- (TIMASHOV 1966a), mitokondrio- ja kloroplastifraktiossa (AUG-
STEN ja EICHHORN.1976).Boorilis#ys boorivapaaseen systeemiin (esim.
mitokondrioihin)on pys#yttinyt RNA-aasin hydrolysoivan toiminnan ja
on mahdollista, ettd boorin puutteessa nukleiinirappojen (etenkin
RNA:n) ja er#iden suurimolekyylisten yhdisteiden {mahdollisesti histo-

nit, joilla on teht#vd nukleiinihappojen rakenteissa) muodostamat

sidokset avautuvat (AUGSTEN Ja EICHHORN 1976).



g

4l
10. Fenoliyhdisteiden aineenvaihdunta ja kasv hormonit

10.1 Fenolijohdannaiset

Boorin puutteen biokemialliseua oireena on usein todettu eri fenoli-
yhdisteiden kasautuminen (REED 1947, SPURR 1952, PERKINS ja ARONOFF
1956, PERKINS 1957, NEALES 1960, WATANABE ym. 1961, 1964, DEAR ja
ARONOFF 1965, DMITRIJEVA ja KRUPNIKOVA 1965, LEE ja ARONOFF 1967,
DUGGER 1971, SHKOLNIK ja ABYSHEVA 1971, WALKER 1973, RAJARATNAM ja

LOWRY 1974, ROBERTSON ja LOUGHMAN 1974b, SHKOLNIK ja ILINSKAJA 1975).

Oliivin lehtien mesofylliss& :havaittiin fenolikasaumia, sellerin juu-
renkuoressa katekolin m#&rén kasvua ja auringonkukan lehtien pylvés-
tylpyssd fenolipitoisia jyv&sisd (REED 1947). SPURRin (1952) selleris-
t4 boorin puutteessa 1Oytémén sinistd valoa fluoresoivan yhdisteen,

joka my8s on l8ydetty tomaatista, salaatista (Lactuca sativa), retii-

sistd ja auringonkukasta, ovat PERKINS ja ARONOFF (1956) tunnistaneet
klorogeenihapoksi (kaffeiinihapon ja kiniinihapon esteriksij CGA) ja
kaffeiinihapoksi (CA). Retiisin, auringonkukan ja salaatin lehdissé&

on boorin puutteessa kasautunut CGA:a ja CA:a.(PERKINS 1957) ja h#rki-
pavun juurissa sek# auringoankukan kasvupisteissi CA:a (NEALES 1960,
DEAR ja ARONOFF 1965). CA/CGA -suhde on boorin puutteessa kasvanut huo-
mattavasti tomaatin lehdissd ja auringonkukan kasvupisteissi kontrol-
likasveihin verrattuna (NASON ym. 1952, DEAR ja ARONOFF 1965). Muita
boorin puutteessa kasautuvia tai erityisesti puutteen yhteydessé esiin-.
tyvii fenolijohdannaisia ovat: skopoletiinin (6-metoksi-7-hydroksi-
kumariinin) glukosidi tupakan lehdiss# (WATANABE ym. 1961), skopoliini
(6-metoksi-7-glukosyyli-oksikumariini) ja gentisiinihapon (2,5-dihyd-
roksi-bentsoehapon) glukoosijohdannainen auringonkukalla (WATANABE

ym. 1964, TROITSKAJA ym. 1971),vanilliinihappo (3-metoksi-d=hydroksi-
bentsoehappo) ja ferulidnihappo, jotka ovat kanelihapon johdannaisia,

8ljypalmulla (RAJARATNAM ja LOWRY 1974)$ vain boorin puutteessa aurin-
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gonkukalla 18ydetyt €skulijmi (6-glukosyyli-oksi-7-hydroksikumariini),
isokversetiini (3,3;“:5,7-pentahydroksiflavon¢n 3-mono-glukosidi ja
skopoletiini (WATANABE ym. 1964). Bootf'in . puutteessa on myds kasautunut\
(jppa 249% enemmin) eri flavonoidiyhdisteit4; flavaanijohdannaisia
kuten katekiineja (flavaani-3-oleja), leukoantosyanideja (flavaani-
3,4-dioleja) ja flavonoleja viljatattarella (SHKOLNIK ja ABYSHEVA

1971) sek#d rutiinia (flavonoidij kversetiini-3-rutinosidi) tomaatilla
viljatattarella (ABYSHEVA 1973). LEE ja ARONOFF (1967) ja WALKER (1973)
ovat esittiéneet fenolien kasautumiseen liittyen, ettid boori voi)paitsi
muodostaa kompleksin 6-fosfoglukonaatin kanssa;my&s sitoutua kiihty-
neen PP-tien toiminnan tuloksena kasautuneiden fenolihappojen kanssa
(muodostaa t4118in esim. fenyyliboordéhappoja). N4in voi muodostua
autokatalyyttinen jirjestelms, joka elk#isée vield lis#ksi (-fosfo-
glukonaatti-dehydrogenaasin inhibitiota ja aiheuttaa fenolivhdistei-
den kasautumisen lis#yst#. T4llaisen  autokatalyyttisen jHrjestelmdn
kautta muodostuvien fenyyliboorihappojen (Phb) on todettu muodostavan
komplekseja sokerien kanssa suuremmassa mi#rin kuin boorihappojen, mut-

ta Phb voi muodostaa vain BD -tyypin (vrt. s. 14) kompleksisidoksen

(TORSSELL 1957).

!
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Phb toimii mybs kasvihormonim cavoin. 8e lis#si pienin# méirin&
pavun juurten (ODHNOFF 1961) ja kauran koleoptiilin ja .fuurten (TORS=-
SELL 1956) kasvua, mutta on suurina m##rin8 toksinen ja aiheutti
tomaatilla samanlaisia oireita kuin 2,6-dikloro-bentsonitriili (syn-
teettinen auksiini) ja boorin puute (MILBORROW 1964). ODHNOFFin (1961)
mukaan Phb:n toiminta on verrattavissa osaksi vajiaatoimintaiseen boe-
rihappoon, sill4 boorilla on kahtalainen toiminta juurten kasvussaj

se sekii edistiiy kasvua,ettﬁ samanaikaisesti vakauttaa soluseinien ra-
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kennetta ehk#disten liiallista pituuskasvua, kun taas Phb:114 on vain

kasvua edistivi vaikutus.

TORSSELL (1956) on myds esittinyt, etti aryyliboorihapot (Phb) ovat
erittédin aktiivisia yhdisteitd,ja ett& sen lipofiilinen ryhm& (fenoli)

mahdollistaa kompleksin p#dsyn solukalvon l&pi.

Boorin puutteessa havaittu runsas juurten sivukasvusolukoiden muodos-
tuminen juurten pituuskasvun estyessi saattaa osaksi olla seurausta
fenoliyhdisteiden, auksiinien ja hiilihydraattien kasautumisesta.

On nimittdin todettu erdiden fenoliyhdisteidenh, joilla on hydroksyyli-
ryhmd orto - asemassa ja vapaa para -asema, olevan biologisesti
aktiivisia juurenmuodostajia. Niille yhdisteille on my®6s usein tyy-
pillistd yhteisvaikutus indolietikkahapon kanssa, mink# takia n#it¥
yhdisteitd kutsutaan "juurenmuodostus-ko-faktoreiksi'". Tdllaisia ovat
isoklorogeenihappo ja katekoli (HESS 1969). Hess on yhdist#nyt eri
tutkimuksista saadut tulokset ja p#itelmit kaavion muotoon (kuva 16,
s. 50 ) olettaen auksiinilla ja ko-faktoreilla olevan suora vuorovai-

kutus kesken#in juurten muodostuksessa. (kts. myds luku 9.2.1).

Kasveilla on my8s todettu @-glukosidaasiaktiivisuuden (B-glykosidisi¥
sidoksia hajottava entsyymi) lisd&dritymistd boorin puutteessa (SHKOLNIK

1974, MATEVBKRJA ym. 1974, MAJEVSKAJA ja ANDREEVA 1978, SHKOLNIK ym.
1975). MAJEVSKAJA ym.(1974) ilmoittivat auringonkukailaprglukosidaasi-

aktiivisuuden olevan sirkkavarressa ja pi#teversossa suuremman kuin
gg?iiLaSVeilla ja aktiivisuuden kasvun olevan riippumaton boorin puut-
teen kestosta. Boorin puutteessa on @p-glukosidaasiaktiivisuuden kas-
vaessa kasautunut pienimolekyylisi8 fenoliyhdisteitd ja er#&#ni sen
mahdollisena substraattina pidet4#n skopoliinia (SHKOLNIK 1974). Sko-
pold@inin toimiminen substraattina on mahdollista, sill¥ fenylalaniinin
ja tyrosiinin tiedet#in muuttuvan helposti el#viss# solukossa kaneli-

hapon kautta kumariiniksi, jonka synteesin viimeist# reaktiota kataly-
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soi spesifinen @-glukosidaasi. Samoin arvellaan my8s eskuletiinin ja
skopoletiinip muodostuyvan vastaavasti t&min entsyymin avulla kaffeii-

ni- ja feruliinihaposta (NEISH 1965, kuval7 , s.51 ),

Boorin tehtdviksi onkin esitetty toiminta mm. fenoliaineenvaihdunnas-
sa (SHKOLNIK 1974), sokerien hapetusteiden s#iitelyssi (LEE ja ARONOFF
1967) ja flavonoidien (8ljypalmulla ja ménnylli (Pinus Merkusii) leu-
koantosyanidiinien) spnteeseissid (RAJARATNAM ym. 1971, RAJARATNAM ja

LOWRY 1974).
10.2 Kasvuhormonit

10.2.1 Indolietikkahappo (IAA)

Boorin ja TAA:n vilisestd vuorovaikutuksesta esitet##n kirjallisuudes-
sa kahdenlaisia tietoja. ODHNOFF (1957) ei ole pavulla yksinkertaisissa
kasvukokeissa havainnut boorin ja IAA:n v&1ill14 suhdetta, joskin hén

ilmoitti havainneensa pavun versossa hieman suurempia auksiinim8#rii

boorin puutteessa. Vapaiden auksiinien mdidrien on todettu vihentyvin
boorin puutteessa,mutta sidottujen auksiinien (pieni- ja suurimole-
kyylisten ) m#8rien on taas todettu lis&#ntyneen (SHKOLNIK 19Eﬂ).
T&h8n liittyvidnid seikkana on mainittava, ettd edellqhainittuihin si-
dottuihin auksiineihin kuuluu my8s fysiologisesti aktiivisia muotojaj
ns. IAA-konjugaatteja (VARGA ym. 1967).

boorin puutteessa
Pavun juuret ovat k@itenkin(sisflt#neet IAA:h kaltaisia aineita, jot-

ka ehk#8isivit kasvua enemmidn kuin kontrollipapujen juuriuutteet.(COKE
ja WHITTINGTON 1968). Bamassa tutkimuksessa IAA ja boorin puute ehk#i-
sivdt yhdessi kasvua enemm#in kuin boorin puute tai auksiinik&sittely
erillisindz juuret toipuivat nopeammin lis#tyn IAA:n ehk¥isyvai-
kutuksista, jos kasvualustassa oli runsaasti booria (0.5 ppm))kuin jos
sit4d oli v&hin (0.1 ppm). Lisiksi pavulla havaitut selvidt puutosoi-
reet olivat hyvin samankaltaisia kuin korkeiden IAA-m#&rien ja auksii-

niherbisidien aiheuttamat oireet. Coke ja Whittingtdén esittivdtkin,

- - -
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ettd pavun juurten solukot kirsivit Liiasta auksiinista boaerin puut-

teessa seurauksena joko auksiinien kasautumisestajesim. jonkin auksii-
nia vaativan kasvuprosessin héiriytyessd tai fenoli-inhibiittorien
aiheuttamasta IAA -oksidaasin toimintahdiridistid, jota oksidaasia boo-
ri muutoin inaktivoisi kompleksinmuodostuksen kautta. RAJARATNAM ja
LOWRY(1974) havaitsivat mySs auksiinien kasautumista ljypalmulla boot
puutteessa. Boorin puute lisdsi IAA-pitoisuuksiaa palmun taimissa rugfn
saasti; boorin puutteesta kirsivill¥ taimilla IAA-pitoisuus oli 663

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

<1 ppm.
10.2.2 Gibberelliinit

Boorin on todettu voimistavan kasvuaineiden vaikutuksiaq laajene-
miskasvun edistimisti ja solunjakautumista sek# nukleiinihappojen ja
proteiinien hajotuksen estymistd (AUGSTEN ja EICHHORN 1976)3mutta sen
on my8s ilman nditd kasvuaineita todettu ehk#isevidn vanhenemisoireita
hidastamalla klorofyllin, RNA:n, DNA:n,ja proteiinien hajotusta (PAR-
MAR ja HAMMOND 1971).

Karyopseilla (kasveilla, joilla p#hkylin siemenkuori ja siemenen seini
ovat yhteenkasvaneet$esim. heindkasvit) boorikisittelyt ovat edisti-

neet sekd lepokauden ennenaikaista pHdttymisti ettd itimisti. Vaikutus
on boorille spesifinen ja adkaansaasgibherellidnien kanssa lisivaiku-
tuksen (AUGSTEN ja EICHHORN 1976). CRESSWELLin ja NELSONir (1972,1973)
mukaan boori ja gibberelliinihappo (GAB) vaikuttaisivat ainakin osak-

si eri mekanismien vidlitykselli.
10.3 Oksidaasit

10.3.1 Polyfenoli-, DOPA-, katekolioksidaasi ja peroksidaasi

Kasvien beoriravitsemustila on vaikuttanut polyfenoli-, dihydroksi-
fenylalaniini- (DOPA), katekoli- ja peroksidaasiaktiivisuuteen ja me-
laniinien (tummien viriainei€en) muodostukseen Jja vaikutus on ollut
k&inteinen kasvien boorisis#lt®¥n ja annettuihin boorim#&riin n&h-

den (HEWITT 1963%).
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Histokemiallisissa tutkimuksissa on boorin puutteesta kérsivilli kas-
veilla (oliivi, selleri, retiisi ja auringonkukka),verrattuna normaa-
leihin kasveihin,havaittu suurempia oksidaasiaktiivisuuksia (polyfe-
noliy katekoli-ja mahdollisesti tyrosinaasi), mik#8 aiheutti muutoksia
eri kasvinosien:sgpidukoissa ja #lmeni erilaisten fenoliyhdisteiden irre-
versiibelinid hapettumisena ja niiden polymerisoitumisena melaniini-
aineiksi (REED 1947).Vastaavaa polyfenolioksidaasi- (polyfenolaasi-)
aktiivisuuden lis#éntymisti havaittiin tomaatin varressa (NASON ym.
1952) ja sen soluttomassa uutteessa (McVICAR ja BURRIS 1948, KLEIN
1951), missd 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 myds,
ettd DOPA:n ja katekolin lis#intynyt hapettuminen ehk#distyi kontrolli-
uutteissa, joissa o0li 0.1 ppm booria.

(in vitro)/
Boorihappo on(v8hentinyt tyrosinaasin aktiivisuutta (HERZINGER 1940,

KLEIN 1951) ja estdnyt téiten melaniinien muodostusta, mutta kun fos-
faattia oli 1&sné reaktioliuoksessapH:n ol essa 6-8 aktiivisuuden vi-
hentymistid ei todettu. K8&nteisesti on kasvisolukoissa todettu boorin
puutteessa tyrosinaasiaktiivisuuden lis#intyvdn verrattuna kontrolli-
kasveihin (KLEIN 1950, STEINBECK 1951). Boraatti-ionit ehk#isivit myds
katekolin (orto-dihydroksifenolin) hapettumista vesiliuoksessa (SLACK
ja WHITTINGTON 1964), miki voisi viitata boorin puutteessa tapahtuvaan
melaniiniaineiden muodostukseen, silli orto-dihydroksifenolit kuuluvat
tyrosiinin hapettumisen (t&m4 tie heinikasveilla STREETin ja COCKBURN-

in (1972) mukaan) v8lituotteisiin sen hapettuessa melaniineiksi.

Peroksidaasiaktiivisuuden on havaittu kiihtyneen boorin puutteessa
(NASON ym. 1952, ODHNOFF 1957, NEALES 1959, ROBERTSON ja LOUGHMAN
1974b),joskin NASON ym. (1952) totesivat t&mln ohimeneviksi ilmidksi.
DUTTA ja McILRATH (1964) havaitsivat piinvastoin peroksidaasiaktiivi-

suuden vihentyvidn boorin puutteessa.



>

47

Boori on my8s vaikuttanut katalaasiaktiivisuuteen. Kurpitsan juurissa
ilmeni lyhytaikaista aktiivisuuden kohoamista (ALEXANDER 1942), kun

taas riisilld (Oryza sativa)(PATTANAIK 1950) ja sokeriruo”olla (JAKOV-

LEVA 1947) sen aktiivisuus v&heni.

10.3.2 IAA -oksidaasi

IAA -oksidaasiaktiivisuus.on kaksisirkkaisilla kasveilla vihentynyt
boorin puutteessa (SHKOLNIK ym. 1964), kun taas maissilla aktiivisuus
on jopa kasvanut (KRUPNIKOVA 1967). BOHNSACK ja ALBERT (1973) ovat
myds havainneet suurempia IAA-oksidaasiaktiivisuuksia,mutta eiv#t pidi

sitd syynd havaitguun kasvun estymiseen.

Boorin puutteessa aiemmin mainitun auksiinien kasautumisen syynd pi-
detaﬁytlettyg nfenollyhdlstelden (fenyylipropanoidit, kumariinit ja
flavonoidit) mé&drien nousua, sillid ne voivat toimia IAA-oksidaasin

inhibiittoreina.

Tiedetdln, ettd IAA-oksidaasin ko-faktorit ovat monofenoleja, joilla
on yksi vapaa hydroksyyliryhmid (OH-) aromaattisessa renkaassa sekd
tavallisesti joku korvaava ryhmi para -asemassa fenoliryhmiin n&hden
(GORTNER ja KENT 1958, STENLID 1963). Entsyymin inhibiittoreita ovat
yleensd polyfenolit, joilla on yksi tai useampi hydroksyyliryhm# aro-
hydroksyyli-

maattisessa renkaassa orto- tai para-asemassa toiseen¢Tymiin nihden.
Poikkeuksen tekev#t feruliinihappo (GORTNER ja KENT 1958)ja skopole-
tiini (ANDREAE 1952), joilla on vainyyksi hydroksyyliryhm&. Suurin
ehkdisyvaikutus on yhdisteilli, joilla on orto-dihydroksiryhmi 7'- ja
4'-asemassa( GORTNER ja KENT 1958, STENLID 1963, HARE 1964), ja mm.
kaffeiinihappo on t#llainen yhdiste. Flavonoidiyhdisteill#d, joilla on

A-renkaan 7'-asemassa hydroksyyliryhm#, IAA-oksidaasin ehk&isyvaiku-

tus kasvaa huomattavasti; esim. kversetiini ja rutiini (STENLID 1963).
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Pitk&np8divin olosuhteiden on todettu lisi4vim IAA-oksidaasin fenoli-
inhibittorien mé&r#4 (SAGI ja GARAY 1961) ja p#ivin pituuden on katsot-
tu vaikuttavan fytokromien (kasvien valoherkkien pigmenttien) punai-
nen/tummanpunainen valo -systeemin kautta, koska pavun silmuissa pu-
nainen valo lisisi ja tummanpunainen valo vdhensi 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) muodostﬁs, joka on IAA+oksidaasin inhibiittori. CokEg ja
WHITTINGTON (1968) arvelevatkin, etti beraatti voi pysiyttis IAA-oksi-

daasin inhibition, jonka punainen valo saa aikaan kiihdytt&m&11& QGC:n

synteesis, ja ettd HUMPHRIESin (1961) havaitsema valon laadun vaikutus
pavun juurten kasvuun ja muoCostukseen védi liittyd IAA-oksidaasin
inhibitioon. TH118in boraatin juurfen muodostusta edist#v# vaikutus

liittyisissen kykyyn muodostaa kompleksi IAA-oksidaasin inhibiittorin

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

Boorin puutteessa kasautuvia, IAA-oksidaasin inhibiittoreina toimi-
vimy 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 1958), klorogeenihappo (RABIN ja KLEIN 1957, GORTNER ja KENT 1958)
hydrokinoni (WAYGOOD ym. 1956, STUTZ 1957, GORTNER ja KENT 1958), 3,4-
dihydroksi-fenylalaniini (STUTZ 1957, GORTNER ja KENT 1958), skopole-
tiini (ANDREAE 1952, WAYGOOD 1956), eskuletiini (GORTNER ja KENT 1958)
sekf eri flavonoidiyhdisteet kuten kversetiini ja sen glukosidit (FU-

RUYA ym. 1961,1962, STENLID 1963).
(i%?g/
COKE ja WHITTINGTON ovat esitténeet, ettid boorilla olisi kasvien ai-

neenvaihdunnassa suojarooli,siten etti se muodostaa kompleksin dife-
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nolisen IAA -oksidaasin inhibiittorin kanssa, joka muutoin sitou-
tuisi oksidaasiin (kohtaan, johon IAA-ko-faktori normaalisti 1iittyy)
ja aiheuttaisi IAA:n kasautumista. N&in boori ehkdisee inhibiittorin
toiminnan ja IAA ja IAA-oksidaasi voivat muodostaa aktiivisen komp-
leksin, minkid 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 j#lki-(adventiivi-)juurten muodostuksesta.
HESSin (1969) mukaan .
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biosynteesi. NEISHin (1965) mukaan.
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KUVA 18: Kaavamainen yhteenveto boorin vaikutuksusta auksiiniaineen-
vaihdunnan s44telyyn. 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, etti
kaksisirkkaiset kasvit ovat boorin puutteelle alttiimpia kuin yksi-
sirkkaiset. Kaksisirkkaisten suuremman boorin tarpeen on selitetty
olevan seurausta niiden suuremmasta herkkyydest#d kuparin myrkkyvaiku-
tuksille, koska kupari toimisi boorin anatagonistina (SHKOLNIK ja
PTAKAROVA 1950). Viimemainitut seki SCHROPP ja AHRENZ (1940), ovat
my8s esittidneet, koska kasvusolukoiden tiedet#8n tarvitsevan runsaasti
booria, ettd selityksenid eroon olisi j#dllen esiintyminen kaksisirkkai-

silla ja sen puuttuminen yksisirkkaisilta.

Kaksisirkkaisten (hirkdpapu) ja yksisirkkaisten (maissi) v&linen ero on
SHIVEn (1941) mukaan siinid, etti h3rkdpavulla kalsiumin ja boorin m&&-
rdt ovat yleensi suuremmat kuin maissilla, mutta hdrkdpavulla vain pie-
ni osa boorista on liukoisessa muodossa, kun maisilla melkein kaikki
boori on liukoista. Kummallakin kasvilla liukoisen kalsiumin m#&rd oli
suoraan verrannollinen liukoisen boorin m##r#in, miki riippui kokonais-
boorin miirists, miki taas madrdytyi kasvualustan boorim#&r&sti. SHIVEn
mukaan kaksisirkkaisten liukoisen boorin pienempi osuus selitt#isi

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

MARSH (1942) on havainnut yksisirkkaisilla kasveilla liukoisen kalsi-
umin suhteen kokonaiskalsiumin m##r#8n olevan suurempi kuin kaksisirk-
kaisilla ja katsoi timi#n selittldvin yksisirkkaisten kasvien suhteelli-

sen pienen boorin tarpeen verrattuna kaksisirkkaisiin.

NEALES (1960) on esitt#dnyt eron yksi- ja kaksisirkkaisten v&1illi
selittyvén niist4 eroista ligniinisynteesis&f,joita BROWN ym. (1959)

ovat havainneet.

Nukleiinihappoaineenvaihunnassa todettujen h#irisiden arvell&an olevan

tyypillistd vain kaksisirkkaisille kasveille< (SHKOLNIK 1974), sills

esim., ohran kasvulliset kasvinosat kehittyivit normaelisti boorin puut-
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teessa eik# ribonukleaasin aktiivisuudessa todettu kiihtymistd (SMIR-

NOV 1971).

Glukoosi-6-fosfaatti-dehydrogenaasin aktiivisuudessa on my®8s havaittu
erpja.Kaksieirkkaisilla entsyymin aktiivisuus boorin puutteessa kas-
voi,mutta viljakasveilla (vehn#) t#t# ei havaittueVehn#lld boorin puute
ei estdnyt kasvullisten kasvinosien kasvua,muttaﬁ entsyymin aktiie
visuus jopa v#heni (SHKOLNIK ja ILINSKAJA 1975, SHKOLNIK ym. 1975).
SHKOLNIKin gm. (1975) mukaan my8s t&m4 on osoitus kaksisirkkaisten

kasvien suuremmasta boorin tarpeesta : ilmeten voimakkaana PP-tien

aktiivisuutena ja fenolijohdannaisten m#&r&n kasvuna.

Boorin puutteessa kasautuvissa eri fenolijohdannaisissa on todettu
eroja yksi- ja kaksisirkkaisten vdlilld. Kaksisirkkaisilla on boorin
puutteessa kasautunut mm. klorogeeni-, kaffeiini-, ja feruliinihappoa,
mutta maisilla on kanelihappojohdannaisten (klorogeeni-, neokloro-
geeni-, feruliini- ja kumariinihappojen)maddrd pdinvastoin alentunut
(SHKOLNIK ym. 1972 a), kun taas 6ljypalmulla klorogeeni- tai kaffeiini-
happoa ei havaittu kasautuvan (RAJARATNAM ym. 1971). O0ljypalmun leh-
dissd feruliini-, vanilliinihappo ja tuntematon, vaaleansinistd valoa
fluoresoiva,yhdiste kasautuivat boorin puutteessa, mutta leukoanto-
syanidiinia ei havaittu lainkaan, kun taas kontrollipalmuilla tatad

esiintyi (RAJARATNAM ym. 1971, RAJARATNAM ja LOWRY 1974).
1

Erojen p-glukosidaasiaktiivisuuksissa boorin puutteessa yksi- ja kaksi-
sirkkaisiila kasveiila-ka%sebaan—viittaava# niiden erilaisiin boopi-
vaatimuksiin; kaksisirkkaisilla on selv# boorin tarve ja huomattava
entsyymin aktiivisuuden kasvu boorin puutteessa, yksisirkkaisilla taas
melko pieni boorin tarve ja vdh#inen entsyymin aktiivisuuden kasvu

(MAJEVSKAJA ym. 1974, MAJEVSKAJA ja ANDREEVA 1975, SHKOLNIK ym. 1975).

KRUPNIKOVA (1967) on maissilla todennut, p#invastoin kuin auringonku--

kalla (DMITRIJEVA ja KRUPNIKOVA 1965), boorin puutteessa eroja IAA-
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IAA-oksidaasisuhteessa, sillid kun auringonkukalla entsyymin aktiivisuus
viheni niin maissilla se lis#8ntyi. SHKOLNIKin (1974) mukaan maissi
eroaa auringonkukasta IAA-oksidaasin inhibiittorien suhteen, joita
maissilla on ilmeisesti vdhemmdn, , mik# . olisi yksi mahdollinen syy

heinskasvien pienemp#dn boorin tarpeeseen.
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12. Boorin merkitys kasveille

Boorin prim#irivaikutusta ovat monet tutkijat pyrkdneetfselvittéméén
ja useita hypoteeseja aihepiiristi onkin esitetty. GAUCHin ja DUGGERin
(1953) hypoteesi boorin osuudesta kasvien sokeritalouteen ei ole saa-
nut laajaa kannatusta,mutta hypoteesin sisiltémi ajatus sokeri-boraat-
tikompleksin toiminnasta tekee sen edelleen kiytt8kelpoiseksi yhtens

boorin vaikutustapojen selitt&jéni.

SCOTT (1960) on esittinyt, ettd boorilla on kasveilla suojaava tehti-
vd, koska se estdisi sokerien liiallista polymerisoitumista,sielld

missd sokerien synteesi tapahtuu (vrt. esim. boori ja t&rkkelys, s.17).

HEWITTin (1963) mukaan havainnot boraatti-ionin helposta liittymises-
td4 polyhydroksiyhdisteisiin, joissa hydroksyylit ovat orto-asemassa,
voisi ehkd selitt84 sen osallisuuden neljé8n eri aineenvaihduntameka-
nismiin kasveilla:? (1) tehtidvi sokerien kuljetuksessa mah-
dollisesti heikosti ionosoituvina negatiivisesti varautuneina yhdistei-
n&; (2) s#stelytehtdvd polyfenolioksidaasien avulla taé%tuvissa hapetus-
reaktioissa:(3) tehtidvl fosfaattiestereiden aineenvaihdintatasapainon
muutoksissa (4) tehtsvid vaikuttaa orto-difenolien katalyyttisten vai-
kutusten laajuuteen solun aineenvaihdunnassa, kuten IAA-oksidaasin
inhibitioon ja mahdollisesti pyridiininukleotidi-kinoni-reduktaasin
aktiivisuuteen, joka etenkin juurissa on korkea. Hewittin mukaan mink#
tahansa hypoteesin tulisi selitt## miksi kasvien boorin tarve on suu-
ri ja miksi mikro-organismien ja el#inten boorin tarve on pieni tai

miksi sitd ei tarvita lainkaan.

SHKOLNIKin (1974)mukaan t#rkeimpi¥# selvittim#ttdmi# ongelmia boorin
fysiologiassa ovat: - )
1) eldimet (BEKOK 1958 ,VOJNAR 1960, EPSTEIN 1972) ja siemet

(ROWEN ja GAUCH 1966) eivét tarvitse booria.

2) eri#t levit kuten piilev#t (LEWIN 1966) tarvitsevat booria, mutta
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4)

5)

6)

7)

8)

9)

10)

11)

12)

13)
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toiset (Scenedesmus sp.) eiv#t tarvitse (DEAR ja ARONOFF 1968)

kaksisirkkaisten kasvien poikkeuksellinen boorin puutteen spesifi-
syys, kuten juurten kasvun loppuminen ja kasvupisteiden kuoleminen
hein#kasvien kyky (toisin kuin kaksisirkkaisilla) kehitt#i boorin
puutteessa normaaleja kasvullisen kasvun kautta muodostuvia versoja
(SHKOLNIK 1939) ja kyky ilment#i jyrkkii boorinpuutosoireita aino-
astaan suvullisten lisd&ntymiselinten muodostuksessa
auringonkukalla ja tomaatilla nopeasti ja samanaikaisesti tapahtuva
juurten kasvun loppuminen ja kasvupisteiden kuoleminen, kun taas
herneelld kasvupisteen kuoleminen on hidasta ja juurten kasvun lop-
puminen nopeata
maissin kykenemdttdmyys (toisin kuin muilla hein#kasveilla) kasvat-
taa boorin puutteessa kasvullisesti versoja (SHKOLNIK
ja BOZHENKO 1960)
mahdollisuus poistaa boorinpuutosoireet (kasvupisteiden kuoleminen)
kaksisirkkaisilia 1is#4m#11% alhaisissa 14mp8tiloissa ravintoliuok-
seen vapaata RNA: ta
mahdollisuus saada aikaan tilap#inen boorinpuutosoiréden heikkene-
minen lis#&m#114 germaniumia (SKOK 1957, BROWN ja JONES 1972)>
mahdollisuus saada sama aikaan kuin edellisess# kohdassa lis#&m&ll&
ravintoliuokseen vetyperoksidia (SHKOLNIK ja STEKLOVA 1951)

juurien kasvun loppumisen ehk#iseminen lis#&m&ll8 ravintoliuokseen
nukleiinihappojen eri typpiem#ksis (JOHNSON ja ALBERT 1967)
kasvien boorin tarpeen voimakas kasvu korkeissa l4mpbtiloissa
(LEWIN 1566)

boorin tarpeen kasvu pitki#npdivin olosuhteissa (WARINGTON 1933,
kts. luku 5,2)

boorin puutteessa tapahtuvat h#irist suvullisten lis##ntymiselin-
ten muodostuksessa, ja joiden seurauksena kukat tulevat steriileik=-
si (SHESTAKOV ym. 1956, SHKOLNIK ym, 1956, TROITSKAJA ja BATYGINA
1970).
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14) mahdollisuus pelkastaﬁﬁ boorin avulla saada aikaan kukkien muodos*:
tus juurettomilla lehtiruusukkeisilla kasveilla (TSALAHJAN 1951)

15) juurten geotrooppisen reaktion katoaminen boorin puutteessa (ALE-
XANDER 1942)

16) kaksisirkkaisilla kasveilla tavatut epidmuodostumat soluissa ja
solukoissa (SHKOLNIK ja MAJEVSKAJA 1960)

17) soluseinien rakenteessa havaitut jyrk4t h#iri8t ennen ulkoisten

boorinpuutosoireiden ilmenemistd (ALEKSEJEVA 1971).

SHKOLNIKiq/#%%%%%}on avainta boorin fysiologisen teht&vén ratkaisemis~}
seksi myds etsittidvd toorin vaikutuksista sellaisiin systeemeihin,
joita tavataan vain kasveilla mutta ei eldimill#. H#nen mukaansa COKEn
ja WHITTINGTONin (1968) esitt&#mi hypoteesi on sellainen, sill8 se se-
littd4 hyvin boorin tehtdv#i indolietikkahappo -indolietikkahappo-oksi-
daasisysteemin s#itelyssd ja t&m# systeemi onrtyypillinen vain kasveil-
le. Tosin Shkolnik on korjannut t&t& hypoteesia hiemanWiittaamallfah-
teen tutkimikseen. Ensiksi DMITRIJEVA ja KRUPNIKOVA (1965) ovat havain-
neet fenoli-inhibiittoreista puhdistetun IAA-oksidaasin aktiivisuuden
kasvun samanlaiseksi sek# booritta kasvaneiden ett# booria saaneiden
auringonkukan uutteissa:}%ggglé?igygiz lB -uutteessa olevan enemmin
IAA-oksidaasin inhibiittoreita, jotka aiheuttivat entsyymin aktiivie
suuden véhentymist§; Toiseksi hdn viittaa KRUPNIKOVAn (1967) havain-

Za
toon maissilléfijééla IAA-oksidaasin aktiivisuus kasvoi boorin puut=- -
teessa. N&in ollen IAA-oksidaasin aktivoitumisen syyn8 olisi se, ettid
boori alentaisi entsyymin inhibiittorien m#irii eiki kuten Coke ja
Whittington esittivdt boorin kyvyss#d kompleksoitua IAA-oksidaasin in-
hibiittorien kanssa, ja hypoteesi koskisi vain kaksisirkkaisia kasveja.
Inhibiittorien md&rin v8henemisen syynid SHKOLNIK pit4& LEEn ja ARO-
NOFFin (1967) havaintojen mukaisesti boorin PP-tietd si&dtelevdd vai-
kutusta,so. lis#ttdessH booria boorinpuutekasveille fenoliéggﬁaédostu-
minen vdhenee. Korjattu hypoteesi selitt#disi SHKOLNIKin (1974) mu-

kaan erditd aiemmin esille tulleita boorin tarvetta koskevia ongel-

mia:
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Boorin tarpeettomuuden sienille, silli ne kest#vi#t suuria IAA

-konsentraatioita ja ne suhtautuvat neutraalisti auksiineihin.

Joorin puutteessa tapahtuvat h8iridt suvullisissa lis#&ntymiseli-
missd. HEiridt voidaan selitt#i sillid, ettld nim4 elimet ovat vihem-
mén kestidvid suurien auksiinikonsentraatioiden suhteen (vrt., ha-

vainnot boorin mi&ristd suvullisissa lisdéntymiselimiss#, luku 2),

Herneen juurten jyrkemmdt boorinpuutosoireet kuin versoissa. Syyné
pidetddn sitd, ettd juuret kestdisivit heikommin suuria auksiini-
konsentraatioita. Esimerkiksi WAREINGin ja PHILLIPSin (1970) mu-
kaan useissa tutkimuksissa on havaittu juurten solukoiden sisilti-
tdvin alhaisia IAA-md&rid ja korkeita IAA-oksidaasi-pitoisuuksia.
H8irét tuma-aineenvaihdunnassa, membraani-(kalvosto)systeemeissi

ja kloroplastien rakenteissa (PILET ja BRAUN 1970).

SHKOLNIK (1974) on esitt8nyt oman hypoteesinsa, joka l&henee LEEn ja

ARONOFFin (1967) ja COKEn ja WHITTINGTONin (1968) yhdistettys hypo-

teesi¥, jonka mukaan boorilla on merkitysti kasvien fenoliaineenvaih-

dunnassa. Boorin puutteessa tapahtuva fenolijohdannaisten kasautuminen

selittdisi h#nen mukaansa viell# er#it3 ongelmia:

1)

2)

3)

4)

5)

Boori on tarpeeton el#dimille, sill4 niill¥ ei ole polyfenoli-p®ly-
fenolioksidaasi- eikid IAA-TAA-oksidaasisysteemid.

Boori on tarpeeton sienille, sill8 ne pystyvdt hajottamaan flavo-
noleja ja mahdollisesti myds muita polyfenoleja.

Eri kasvilajeilla ja kasviryhmilli on eri boorin tarve (kts.esim.
luku 11.).

Boorin puutteessa esiintyy suvullisten lis#intymiselinten muodos-
tuksessa ja hedelmdityksessi h#iri8it4 (esim. luku 2.).
Vetyperoksidin avulla voidaan boorin puutosoireita poistaa;
kasvin peroksidaasiaktiivisuus kasvaa, jolloin my8s IAA:n hajotus

voimistuu (COKE ja WHITTINGTON 1968).
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6) Germaniumilla voidaan boorin puutteen oireita ja puutetta tila-
pdisesti vdhentdd, sill¥ se kompleksoituu helposti fenolien kanssa.

7) Ep&muodostumien synty solukoissa seurauksena h#irisist# tuma-aineen-
vaihdunnassa, valkuaisainesynteesissi, kromosomeissa ja solunjakau-

tumisessa johtuen fenoliaineiden ja auksiinien myrkkyvaikutuksista.

Boorin puutosodirefden primfirisyynd SHKOLNIK pit#4 kaksisirkkaisilla
kasveilla fenolien kasautumista, joka saa aikaan h#iriSketjun fysio-
logasissa prosesseissaj Aluksi fenolien ja auksiinien kasautuminen
johtaa h#iridihin eri aineenvaihduntaprosesseissa, mink# seurauksena
on havaittavissa epdmuodostumia k#rkikasvusolukoissa. MyShemmin k&r-
Jistyneessid boorin puutteessa solukot tummuvat (fenolijohdannaiset),
mihin liittyy)vakuolien tonoplastien l&pdisyn voimistuminen kasaantu-
neiden fenoliyhdisteiden takia( vrt. Phb, luku 10.1) ja ne tunkeutu-
vat sytoplasmaan. T&H114 fenoliyhdisteet hapettuvat polyfenolioksidaa-
sien toimesta, jolloin muodostuu kinonien kaltaisia yhdisteitd (mela-

niiniaineiden muodostus), jotka aikaansaavat kasvupisteiden kuolemisen,

AUGSTEN ja EICHHORN (1976) pit4vidt boorin kompleksinmuodostuskykyi
boorin vaikutuksen perusmallina. He katsovat boorin moninaisten vai-
kutusten viittaavan siihen, etti sen vaikutus .0lisi melke ep#ispesifi-
nen. Boorin laaja ja monitahoinen osallistuminen eri reaktioihin olisi
osoitus sen "kompartimentoitumisesta', Saattaiéi olla , ettd boo-
rin vaikutus on jakautunut selviin eri tahoilla solussa ja kasvissa

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

Edells esitettyjen tulosten ja pdlitelmien perusteella nHytt#&d siltd,
ettd boorin merkitys kasvien fysiologiassa perustuuncsencepispesifiseen
kykyyn muodostaa komplekseja eri polyhydroksiyhdisteiden (sokerien,
alkoholien, fenolien ym.) kanssa, ja ettéboor%éta kautta siitelee eri
aineenvaihduntatoimintoja. N&in boorin kulloinkin kysymykseen tuleva

vaikutus - aktiivisen (liukoisen ja sitoutumattoman) boorin sitoutumi-
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nen komplekseiksi ja n#iden kompleksien osallistuminen kasvien solu-
koiden ja solujen aineenvaihdunnan (anabolisen ja katabolisen) reak-
tioiden s##telyyn - riippuisi kasvin tai kasvinosan i#st#, kehitysvai-
heesta, kasvin systemaattisesta luokasta (yksi- tai kaksimirkkainen)
kuten my&s solukoiden ja solujen i#st#d, sijaintipaikasta ja tehtivisti

(esim. k#rki- ja sivukasvu-, perus- ja tukisolukot).

Havaitut kasveille spesifisfien boorin vaikutustapojen ja puutteenreret
sieniin ja el#dimiin verrattuna olisivat selitettivissi eroina niiden
aineenvaihduntareektioissa, joissa boorin s#itelytehtsvi puuttuisi tai
olisi vih&inen. Boorin puutteen vaikutuksen erilaisuus yksi- ja kaksi-
sirkkaisten v41i11% selittyisi osaksi erona niiden fenoliaineenvaihdun<-
tareaktioissa (mahdollisesti erot tyrosiini/fenylalaniinitiessd fenoli-
johdannaisten synteesissid ja erot IAA-oksidaasin fenoli-inhibiitto=

reissa).

Edellid esitetty "suunnattu kompartimentaatio -hypoteesi", milli pyri-
td38n korostamaan sek#d boorin vaikutuksen monilohkoisuutta, miki perus-
tuu sen kykyyn muodostaa komplekseja, ettd sen painottunutta merkitystd
fenoliaineiden ja auksiinien aineenvaihdunnassa, mik4 erityisesti il-
menee boorin puutteessa, ja, joka pit#i sis#11&&n GAUCHin ja DUGGERin
(1953), SCOTTin (1960), HEWITTin (1963), SHKOLNIKin sek# AUGSTENin ja
EICHHORNIN (1976) esitt&mit hypoteesit, selitt#nee parhaiten eri havain-
toja boorin vaikutuksista ja puutteesta. T#st&"hypoteesista" on kuiten-
kin viel# pitk4 matka selviin boorin toiminta- ja vaikutusmalleihin.
Lis#tutkimusten tarve,etenkin boorin "hienomekaanisen" toiminnan suh-
teenyon ilmeinen. Nykyisi# tietoja kokoamalla voidaan hypoteeseja ke-

hitt44% t&hin suuntaan.
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TAA pg/ml IAA pg/ml
A B

0.% 1.0 1.5 tuntia

KUVA 19: Auksiinioksidaasin aktiivisuuden kasvu maissin juurissa(vasemmalla)
ja auringonkukan juurissa (oikealla). Entsyymin puhdistus on tehty
Sephadexissa.

Vasemmalla: AB = lag-vaihe; ABC = IAA:n hajoaminen inkubaattoriai-
neessu ( 18 pug/ml) +B-kasvista saadulla puhdistamntto-
malla entsyymilld; ABC, = sama -B-kasvista; AC_ = TAA:n
hajoaminen +B-kasvista saadulla puhdistetulla gntsyymi]-
1i; AC, = sama -B-kasvista

Oikealla: AB = lagévaihe; ABC = IAA:n hajoaminen -B-kasvista saadulla

puhdistamattomalla entsyymill¥; AKC, = sama +B-kasvista;
AﬂlC = TAA:n hajoaminen -B-kasvisté saadulla puhdi$tetul-
la eﬁtsyymillﬁ; AB,C, = sama +B-kasvista. -

DMITRIJEVAn ja KRUPNIKOVAn (11965) mukaan julkaisussa "HKOLNIK (1974).
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BOORIN PUUTTEEN VAIKUTUS

KUVA 20: Kaavakuvia boorin puutteen vaikutuksista erdisiin aineenvaihduntateihin,
+ = edist#vid so. positiivinen vaikutus; - = ehk#isevii so. nepgatiivinen
vaikutus. AUGSTENin ja EICHHORNin (1976) mukaan.
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