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Puun ominaisuuksien fysiologinen sdately

uun laatu maéréytyy useiden eri ominaisuuk-

sien ja naihin vaikuttavien tekijoiden perus-
teella. Ulkoiset tekijét, kuten kasvukauden pituus,
lampool osuhteet, ravinnetilanne, veden saatavuus
jaerilaiset héiridtilanteet sédtelevat puun eri omi-
naisuuksia (Barnett 1981). Néiden tekijoiden vai-
kutus kasvien kasvuun ja kehitykseen e kuiten-
kaan ole suoranainen, vaan yleensa vélittyy siséis-
ten signaalimekanismien kautta. Tallaisia fysiolo-
gisia signaaleja ovat ainakin kasvihormonit ja eri-
laiset hiilihydraattiyhdisteet kuten oligosakkaridit.
Signaalit vdlittyvét aina geenitasolle saakka; sig-
naalimolekyylit aktivoivat tai passivoivat geenien
ekspressiota siten etté puun kasvu parhaiten sopeu-
tuu vallitseviin ulkoisiin olosuhteisiin.

Kasvuhormonit séiteleviat puusolujen
erilaistumista

Kasvihormonit ovat térkein puiden fysiologiaa sé&-
televd signaalimolekyyliryhmé. Tahan ryhméén
kuuluu yhdisteita viidesta eri pdétyypistd; auksii-
nit, sytokiniinit, gibberelliinit, abskisiinihappo ja
etyleeni (Davies 1995). Jokaisen kasvihormoniryh-
man on raportoitu sisdltdvan yhdisteitd, jotkaliitty-
vét tavallatai toisella puun laadun séételyyn. Vah-
vimmat todisteet kasvihormonien tarkeydesta on
saatu protoplasti- ja kallusviljelmistd, joissa kasvi-
hormonien lisdys on ollut edellytys puusolujen eri-
laistumiselle (Roberts ym. 1988). Lisdks erdiden
kasvihormonien on voitu todeta yksistéén korvaa-
van lehtien tai silmujen johtosolukkoja indusoiva
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vaikutus (Sachs 1981). Eri kasvihormonien vaiku-
tus on usein hyvin erilainen, ja yhden kasvihormo-
nin aiheuttama reaktio saattaa myds vaihdella eri
solukko- tai solutyypeissd. Vaikuttaakin silta, ettéa
yksittéiset kasvihormonit ovat osallisena useassa
eri prosessissa, ja etté jokaisen prosessin saételyyn
osdllistuu useita eri kasvihormoneita, jotka toimi-
vat joko additiivisesti, antagonisesti tai synergisti-
sesti.

Hyva esimerkki kasvihormonien osallisuudesta
puun muodostuksen saételyyn on auksiiniryhmaan
kuuluva indolyyli-3-etikkahappo (IAA). Ensinng
kin IAA yllapitdajalen integriteettiajaaktiivisuut-
ta. Korkea IAA:n biosynteesinopeus puun latvassa
indusoi jalsisolujen madran lisdantymisen, mika
vuorostaan johtaa lisééntyneeseen puuntuottoon
(Ugglaym. 1996). Toisaaltal AA:n uskotaan sééte-
levan useita eri puun laatuun vaikuttavia ominai-
suuksia, kuten puusolujen l8pimittaa ja pituutta,
puun eri solutyyppien esiintymisfrekvenssig, ja so-
luseinien kemiallista koostumusta (Little ja Pharis
1995). Korkean IAA-konsentraation on raportoitu
lisd&van puusol ujen kokoa seka poikki- etta pituus-
suunnassa, parenkymaatti sen solukon osuutta puus-
sajasoluseinien paksuutta. Useat tutkimukset 0soit-
tavat kuitenkin, ettéd |AA:n osuus puun fysikaalis-
ten ominaisuuksien séételysséa el ole néin yksinker-
tainen. Aloni jaZimmerman (Aloni jaZimmermann
1983) esittivét teorian IAA:n jakautumisesta puun
eri osissa, ja miten se séételee puusolujen ominai-
suuksia, kuten kokoaja suhteel lista esiintymisfrek-
venssid Heidan mukaansakorkeal AA-konsentraa-
tio puun latvaosissaindusoi puusolujen nopean eri-
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Kuva 1. Kaksi transgeenistd hybridihaapaa (linja G12'D
vasemmalla, linja S8A oikealla), joihin on siirretty IAA-
biosynteesistd vastaava geeni, ja normaali hybridihaapa
(kuvassa keskelld). Kasvien hormonipitoisuus on tarkan
sddtelyn alaisena, ja muutokset hormonipitoisuudessa,
kuten tdssé tapauksessa [AA:n ylituotanto, johtavat usein
kasvun heikkenemiseen.

laistumisen ja solukoon pienenemisen. Tasté seu-
raa, ettd |AA-konsentraation vahentyessa puun ty-
ved kohti myds puusol ujen erilaistuminen hidastuu
ja solukoko suurenee. Td&ma teoria on ristiriidassa
useimpien muiden tutkimustulosten kanssa, mutta
on heréttanyt suurta huomiota puufysiologien pa
rissa. On kuitenkin huomattavaa, etté teoria perus-
tuu eréénlaisen loogisen perustelun lisaksi koejér-
jestelyihin, joissa | AA:n konsentraatio on keinote-
koisesti kohotettu ulkoisen lisdyksen avulla. Tél-
laisten kogjarjestelyiden perusteella vedetyt johto-
péétokset ovat kyseenaaisia, josniitéd el vahvisteta
analysoimalla solujen tai solukon endogeeninen
|AA-konsentraatio eri kehitysprosessien yhteydes-
si. Liséks kunkin prosessin yhteydessatulisi ottaa
huomioon muiden kasvihormonien sédteleva vai-
kutus. Gibberelliinien on esimerkiksi osoitettu ole-

van olennainen kasvisolujen pitenemista aktivoiva
tekija, kun taas abskisiinihappo jaetyleeni ovat luul-
tavasti solujen kasvuainhiboivia yhdisteita.

Tutkimus pureutuu séddtelyn ajankohtaan

Kun puun ominaisuuksien saételya pyritaan selvit-
tdmé&an kasvihormonikonsentraation avulla, on tér-
ked& ottaa huomioon saétel yn gjalliset japaikalliset
tekijét. Kun esimerkiksi halutaan méaarittda 1AA-
konsentraatio puusolujen erilaistumisen aikana,
néytteet tulisi kerétd juuri siité solukostatai solus-
ta, jossa erilaistuminen madraytyy. Néin ei kuiten-
kaan usein ole tilanne, vaan konsentraatio méaarite-
t&8n usean eri solukkotyypin muodostamista néyt-
teistd. Kasvihormonien vélittaman sédtelyn, kuten
muidenkin puun ominaisuuksiin vaikuttavien teki-
joiden, tutkimuksen suuri ongelma onkin séételyn
tarkka gjankohta. Tiedetdan hyvin vahan siité, mil-
I hetkelld solujen erilaistuminen méaraytyy, ja
kuinka paljon erilaistumiseen voidaan vaikuttaa
maardytymisen jalkeen. Puun molekyylibiologian
parissa tydskentel evien tutkijoiden mukaan puuso-
lujen identiteetti ja osittain myds erilaistuminen
maaréytyvét hyvin aikaisessa vaiheessa, jo ennen
solujen irtaantumistajé sisolukosta (Steevesja Sus-
sex 1989, Savidge 1996). Siten puusolujen suhteel-
linen esiintymisfrekvenssi jaryhmitt&ytyminen olisi
lyoty lukkoon jo jéllen alueella, mutta puusolujen
fysikaalisten ja kemiallisten ominai suuksien sééte-
ly jatkuisi vieldjonkin matkaa ksyleemin puolelle.

Erés keino paikallisen ja gjallisen séételyn tutki-
miseen on mahdollisten sédtelymolekyylien kon-
sentraation muuntaminen transgeeniteknologian
(= siirtogeeniteknologia) avulla. Tutkijoillaon kay-
tettdvissédn yha lagjeneva joukko geenegjd, joiden
avulla pystytédn muuttamaan esimerkiks kasvi-
hormonientai eri hiilihydraattiyhdisteiden konsent-
raatiota kasveissa. Tata muuntelua voidaan gjalli-
sesti ja paikallisesti séédella kayttamalla erilaisia
geenien sadtelysekvenssejd ja indusoituvia systee-
mejd. Meidan laboratoriossamme on vamistettu
transgeenisia hybridihaapoja (Populus tremula x
P. tremuloides), joihin on siirretty |AA-biosyntee-
sisté vastaava geeni, ja jotka sen seurauksena tuot-
tavat yliméarin IAA:ta (Tuominen ym. 1995). Yli-
tuotto ei ole gjallisesti séadeltyad, mutta paikallises-
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ti kyll&kin. K&yttamalla erilaisia | AA-biosynteesi-
geenin saételysekvenssgjd voimme kohdentaa yli-
tuotannon siihen solukkoon tai jopa soluun, josta
olemme kiinnostuneet. Yksi téllainen transgeeni-
nen linja, jonka lAA-tuotantoa on vain hieman ko-
hotettu, osoittaa useita muutoksia puun laadussa.
Ensinn&kin puusolujen koko on normaalista poik-
keava; kuitujen halkaisija on normaalia suurempi
ja putkiloiden halkaisija on normaalia pienempi,
mikéjohtaa puusol ujen yhtél & sempaan kokojakau-
maan. Puusolujen pituus on muuttumaton, kuten
my®&s puun ligniinipitoisuus, mutta puun parenky-
maattinen solukko osoittaa jélleen useita muutok-
sia normaaleihin puihin verrattuna. Parenkymaat-
tisten ydinsadesol ujen koko on normaalia suurem-
pi, mutta ydinséteiden mééra on pienempi ja orga-
nisaatio héiriintynyt. Kaiken kaikkiaan nama tu-
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Kuva 2. IAA:n ylituotannon vaikutus hybridihaavan var-
ren anatomiaan. Poikkileikkaus normaalin hybridihaavan
(a) jakahden transgeenisen linjan (b =linja 58A, c =linja
G1'2'D) varresta. Suurennus 50x. Transgeenisten linjo-
jen puuaineksen anatomiassa voidaan havaita useita muu-
toksia normaalihaapaan verrattuna, kuten suurempi
kuitujen halkaisija, pienempi putkiloiden halkaisija ja mo-
nessa suhteessa poikkeava ydinséteiden rakenne. Nama
tulokset osoittavat kasvihormoni IAA:n tirkedn osuu-
den puusolujen morfologian sdételyssa ja viittaavat mah-
dollisuuteen séddelld puuaineksen ominaisuuksia trans-
geeniteknologian avulla.

lokset viittaavat siihen, ettd |AA on térkea puuso-
lujen morfol ogiaa séételeva yhdiste, ja etta saétely
vdlittyy eri tavoin eri solutyypeissa.

Siirtogeeniteknologian avulla saadaan
tietoa solujen erilaistumisesta

Kuten yll& esitetysté esimerkisté selvida, transgeeni-
teknologiaon arvokas védline kasvien kehitysta sé&-
televien perusmekanismien tutkimuksessa. Téma
teknologia on kuitenkin vielé hyvin uusi, ja lagja,
pitkan téhtéyksen tutkimuspanostus tarvitaan en-
nenkuin transgeenisia puita voidaan kayttaa teolli-
sissamittapuitteissa. Ongelminatallé hetkella néh-
daén muunnellun geneettisen aineksen levidminen
luonnoallisiin popul aatioihin, kloonattujen popul aa-
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tioiden kayttd luonnossa, eri ympéristoolosuhtei-
den vaikutus siirtogeenisiin puihin, puutteellinen
tietdmys puun erilaistumisen geneettisesta sééte-
lystéja geeniekspression epévakaisuus. Ensin mai-
nittu ongelma on ehka helpoin ratkaista, ja sitd
selvitell&8n esimerkiksi Joensuun yliopistossa pro-
fessori Tuomas Sopasen johdolla. Geeniekspres-
sion sdétely on usein melko huonosti tunnettu, ja
kun on puiden kasvusta kysymys, téama tulisikin
selvittéd hyvin pitkalla aikajaksolla, jayllattavien-
kin ympéristool osuhtel den seurauksena. Suurin on-
gelmakenttéa on kuitenkin ehk& puun fysikaalisten
ominai suuksien geneetti sen sagtel yn sel vittaminen.
Téala hetkella ei tunneta puusolujen erilaistumista
sadtelevad geneettista ja biokemialista mekanis-
mia. Muiden kehitysprosessien tapaan siihen osal-
listuu luultavasti suuri mééra geengj 4, jotka vastaa-
vat esimerkiksi puusolutyypin méaraytymisestd ja
kehityksesta seka nédiden prosessien koordinoimi-
sesta jéllen alueella. Néiden prosessessien térkeys
ja sovellutusmahdollisuudet on lagjalti tunnustettu
viime aikoina, ja usel ssa maissa onkin kaynnistetty
uusia tutkimusprojekteja puun erilai stumiseen osal-
listuvien geenien selvittdmiseksi. Puun kemiallis-
ten ominaisuuksien geneettinen séétely on sen si-
jaan huomattavasti paremmin tunnettu, ja ensim-
maéiset kaytannodn sovellutukset puiden transgeeni-
teknologiaa kayttéen saattavatkin perustua puiden
kemiallisten ominaisuuksien muunteluun. Aivan
askettdin raportoitiin esimerkiksi kasvien selluloo-
san hiosynteesid koodaavan geenin eristdminen,
mika periaatteessa mahdollistaa biosynteesireitin
modifioinnin transgeenisissa kasveissa (Pear ym.
1996).

Ligniinin biosynteesin tutkimuksessa on voitu jo
pitkéan hyddyntda tietdmysta biosynteesireitin eri
entsyymeistéjaniitd koodaavista geeneistéd (Camp-
bell ja Sederoff 1996). Useat tutkimusryhmét ovat
pyrkineet vdhentdmadn lehtipuiden ligniini-
pitoisuutta siirtamall& puihin eri ligniinibiosyntee-
sigeengja péinvastaisessa geenijéarjestyksesss, jol-
loin geenin ekspressio inhiboituu ja ligniinin syn-
tees katkeaa télla kohtaa. Nama pyrkimykset lig-
niinin biosynteesin osittai seen pysdyttamiseen ovat
tuottaneet osittain yll&ttavia tuloksia. Transgeeni-
sissa puissa ligniinin méaré pysyy usein vakiona,
mika viittaa siithen, etté biosynteesireitti on ol etet-
tuamonimutkai sempi; yhden reitin pyséhtyessa ak-

tivoituu jokin vaihtoehtoinen reitti. Taman seurauk-
sena ligniinin méara on muuttumaton mutta koos-
tumus vaihtelee, ja parhaat tulokset transgeenitek-
nologian alala onkin saatu pyrkimyksissa muuttaa
ligniinin koostumusta haluttuun suuntaan. Trans-
geenisissélehtipuissaon saatu aikaan ligniinid, jon-
ka syringyyli- ja guaiacyyliyksikkdjen suhde on
suurempi kuin normaaleissa puissa. Ligniinitutki-
musta el ole tehty laajemmassa mitassa havupuilla,
koska geeninsiirto niihin ei viela onnistu, mutta
tulevai suudessa voitaisiin esimerkiks pyrkia tuot-
tamaan havupuita, joiden ligniini koostuisi guaia-
cyyliyksikkojen lisdksi myds syringyyliyksikoista.
Olis kiinnostavaa tietdd, miten tdma vaikuttaa ha-
vupuiden kasvuun ja niiden kayttéominaisuuksiin
massateol lisuudessa.
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