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Fotosynteesi luo perustan maapallon eldmadlle, silld se on ainoa merkittivd mekanismi,
jolla elidkunta saa energiaa kéyttoonsé. Se on biosynteesireaktiosarja, jossa
fotoautotrofiset eliot, kuten viljelykasvit, tuottavat vedesti ja ilmakehédn hiilidioksidista
kemiallista energiaa sekd happea valon avulla.

Maapallon vikiluvun kasvaessa ruoantuotannon on kasvettava. Koska maanviljelyyn
kiytettdvédn pinta-alan kasvattamisessa on paljon sosiaalisia, taloudellisia seké
ilmastonmuutoksen aiheuttamia haasteita, on viljelykasvien fotosynteesin tehostaminen
potentiaalinen tapa kasvattaa viljelykasvien tuottoa vaatimatta niin valtavia
yhteiskunnallisia muutoksia.

Fotosynteesi ei kdyté kaikkea saatavilla olevaa valoa, ja ympériston olosuhteet voivat
heikentdd prosessia entisestdéin. Synteettinen biologia tarjoaa kuitenkin mahdollisuuden
muokata fotosynteesin reaktion komponentteja tehokkaammiksi tai kestdvimmiksi,
jolloin kasvi voisi hyddyntdé saatavilla olevaa energiaa paremmin ja tuottaa enemmain
satoa. Muokkauskohteita ovat muun muassa valoa kerdédvit rakenteet, kuten pigmentit,
tai fotosynteettisen elektroninsiirtoketjun komponentit ja hiilensidontareaktioiden
entsyymit. Muokkauksilla voidaan yrittdi siis laajentaa kasvin absorboiman valon
spektrid, parantaa yksittiisten entsyymien tehokkuutta, edistdé hiilensidontaa tai
vihentdd kasvin alttiutta ympériston stressitekijoille.

Suurin osa ndisté tekniikoista on kuitenkin vield varhaisessa tutkimusvaiheessa eiké ole
osoittautunut eri lajeilla toimivaksi. Tdma johtuu péddosin siitd, ettd fotosynteesi on vain
osa kasvin laajaa toisiinsa vaikuttavien metabolisten ja solunvélisten prosessien
verkkoja, jotka voivat vaihdella huimasti eri lajien ja jopa lajikkeiden valilla.
Fotosynteesid tehostettaessa kasvi onkin otettava huomioon kokonaisuutena, jotta
saadaan kehitettyd merkittdvid tekniikoita tuottavuuden lisdédmiseksi.

Asiasanat: fotosynteesi, viljelykasvisato, synteettinen biologia
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1 Johdanto

Fotosynteesi luo perustan koko maapallon eldmélle. Se kdyttdd auringon valoa, vettd ja
hiilidioksidia tuottaakseen kemiallista energiaa ja happea, jotka molemmat ovat
vélttimittomid heterotrofisten elididen, kuten ihmisten, soluhengitykselle sekd
metabolisille prosesseille. Fotosynteesi tarkoittaa biosynteesireaktioita, joihin kykenevét
kasvit, levdt ja osa bakteereista. Niitd eliditd kutsutaan fotoautotrofeiksi, eli ne saavat
energiansa auringon valosta ja hiilensd ilmakehédn hiilidioksidista. Fotosynteesin
tehokkuus médrittelee kasvin kaikkien prosessien tehokkuuden tarjoamalla niille energian

sekd tarkeit rakenneosat.

Yhdistyneiden kansakuntien elintarvike- ja maatalousjirjestd (engl. Food and
Agriculture Organization, FAO) on madrittinyt maailmanlaajuisen maatalouden
tulevaisuudenkatsausfoorumillaan, ettd vuoteen 2050 mennessd 9,1 miljardin thmisen
ruokkimiseksi ruoantuotannon tdytyy kasvaa 70 prosenttia vuoden 2005 tuotantoon
verrattuna (FAO 2009). Yhdistyneiden kansakuntien viimeisimmén arvion mukaan
maapallon vékiluku tulee kuitenkin kasvamaan enemmin kuin vuonna 2009 arveltiin: sen
arvioidaan nyt nousevan 9,7 miljardiin vuoteen 2050 mennessi. Lisdksi myShempien
tutkimusten mukaan maanviljelyn tuotannon on kasvettava pahimmassa tapauksessa jopa
110 prosenttia, kun otetaan huomioon viestonkasvun liséksi myds biopolttoaineiden tarve
sekd lisddntyvin vaurauden aiheuttama eldintuotteiden kysynnédn kasvu (Ray ja muut
2013). Lisdksi FAO:n vuoden 2009 arvion mukaan suurin osa tuotannon kasvusta tiytyy
tulla paremmista viljelykasvisaannoista. Koska viljelypinta-alan laajentamisessa on
paljon sosiaalisia, taloudellisia sekd ilmastonmuutoksen aiheuttamia haasteita, on
viljelykasvien fotosynteesin tehostaminen potentiaalinen tapa kasvattaa viljelykasvien

tuottoa vaatimatta niin valtavia yhteiskunnallisia muutoksia.

Happea tuottava fotosynteesi on epétiydellistd: kasvi absorboi vain noin 40 % kasviin
osuvasta valosta (Leister 2019). Lisdksi ympdiriston olosuhteet vaikuttavat kasvin
prosessien tehokkuuteen, silld erilaiset suojamekanismit vaativat energiaa. Voitaisiin siis
kuvitella, ettd valon hyddyntdmistd tehostamalla tai ympéristdonsd sopeutumista
parantamalla kasvi pystyisi kdyttdimddn enemmaén tarjolla olevaa energiaa, ja titen sen
muut prosessit, kuten kasvu, paranisivat. Fotosynteesin reaktioiden komponentit ja

rakenne tunnetaankin hyvin, ja joitakin konsepteja fotosynteesin prosessien
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parantamiseksi on jo osittain kokeiltu. Naméa konseptit ovat vaihtelevan monimutkaisia
aina yksittéisten komponenttien muokkauksesta koko prosessin uudelleensuunnitteluun,

joka sekin voidaan tehdd yksittdisen solun, solukon tai kokonaisen latvuston tasolla.

(Leister 2023.)

Fotosynteesin merkitys sadon mairélle esitetdin kuvassa 1. Kuten kuvassa 1 nikyy,
sadon méadrddn vaikuttaa kolme fysiologista tekijdd: kasvin elinaikanaan kerddmi
sdteilyenergia (RU), fotosynteesin teho (RUE) sekd sadonkorjuukelpoiseksi pédédtyvi
biomassa (HI) (Araus ja muut 2021). Nédiden tekijoiden suuruudet suhteessa toisiinsa
eivdt kuitenkaan ole vield tdysin selvilld: erityisesti fotosynteesin tehon kasvattamisen

tarkka vaikutus sadon méérddn on edelleen epéselva (Kohli ja muut 2020).

YIELD = RU x RUE x Hi

Plant

Canopy

Organ

Tissue
P

Téssa tutkielmassa kdyddén ldpi fotosynteesin perusperiaatteet, minka jilkeen esitellddn
erilaisia fotosynteesin muokkauksia, joilla pyritdén tehostamaan fotosynteesin reaktioita
biomassan kasvattamiseksi tai optimoimaan kasvin ymparistoonsd mukautumista. Suurin
osa ndistd tekniikoista on kuitenkin vield varhaisessa tutkimusvaiheessa, eikd yksikdan
ole osoittautunut saumattomaksi ja kaikissa tilanteissa toimivaksi. Tamé johtuu suurilta
osin siitd, ettd fotosynteesi on vain osa kasvin laajaa toisiinsa vaikuttavien metabolisten
ja solunvilisten prosessien verkkoja, jotka voivat vaihdella huimasti eri lajien ja jopa
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lajikkeiden vélilld. Tamén takia tutkielma ei tarjoa valmiita vastauksia kysymykseen
viljelykasvien tuoton tehostamisesta fotosynteesin avulla vaan esittelee fotosynteesin

muokkaamiseen liittyvén tutkimuksen nykytilaa.



2 Fotosynteesin perusperiaatteet

Happea tuottava fotosynteesi on biosynteesireaktiosarja, joka tuottaa hiilidioksidista ja
vedestd valoenergian avulla happea ja kemiallista energiaa. Se on merkittdvin mekanismi,
jolla elibkunta saa energiaa kdyttoonsd. Se on myds elidkunnan historian kannalta
merkittdvd mekanismi, silli se on tuottanut valtaosan ilmakehdn hapesta ja siten
vaikuttanut eldméille suotuisien olosuhteiden, kuten UV-séteilyltd suojaavan
otsonikerroksen, muodostumiseen. Fotosynteesiin kykenevit kasvit, fotosynteettiset levit
ja jotkin bakteerit, kuten syano- ja purppurabakteerit. Kemialliseen muotoon varastoidun
energian ndmd fotosynteettiset organismit hyoddyntdvdat kasvuun ja muihin

aineenvaihduntareaktioihin. (Sarvikas ja muut 2017.)

Happea tuottavan fotosynteesin reaktioyhtédldssa (1) vesi toimii elektroninluovuttajana, ja
reaktiotuotteina on hapen liséksi kolmehiilinen glyseraldehydi-3-fosfaatti (G3P), jota
voidaan kéayttdd energian tuottoon (glykolyysissd tai sitruunahappokierrossa) tai
varastoimiseen (sakkaroosin tai tdrkkelyksen valmistus). Yleisesti yhtdlossd
reaktiotuotteena esitetdéin kuusihiilinen hiilihydraatti glukoosi. H2O esiintyy yhtdlon
molemmilla puolilla, jotta esitysmuodossa korostuisi se, ettd fotosynteesin tuottama happi

irtoaa vesimolekyyleistd eikd hiilidioksidista:

12 H,0 + 6 CO, - C4Hy,04 + 6 H,0 + 6 0, (1)

Fotosynteesi tapahtuu kasvisoluilla viherhiukkasissa. Sen reaktiot jaetaan valo- ja
hiilensidontareaktioihin. Valoreaktioissa viherhiukkasen kalvostolle sitoutuneet
pigmentti-proteiinikompleksit eli valohaavit absorboivat valoenergiaa, joka kulkee
reaktiokeskuksen kautta elektroninsiirtoreaktioihin, joissa energia sitoutuu kemialliseen
muotoon. Valoreaktiot tuottavat runsasenergisid yhdisteitd, ATP:ta ja NADPH:ta, joiden
energiaa hyddynnetddn muun muassa hiilensidontareaktioissa. Ndmé reaktiot puolestaan
koostuvat Calvin-Benson-Bassham-kierroksi kutsutusta reaktiosarjasta, joka tuottaa

hiilihydraatteja.

2.1 Valoreaktiot

Valoreaktiot tapahtuvat kasveilla viherhiukkasten tylakoidikalvostolla. Ndiden

reaktioiden kautta vesimolekyylit hajotetaan valoenergian avulla hapeksi, elektroneiksi
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ja protoneiksi. Ensiksi valohaavien pigmentit virittyvdt, minkd jilkeen tdma
viritysenergia siirtyy reaktiokeskuksille, joiden virittyminen mahdollistaa veden
hapettamisen. Kuva 2 esitellddn valoreaktioiden neljd suurta proteiinikompleksia sekd
muutamia muita olennaisia proteiineja, jotka osallistuvat lineaariseen elektroninsiirtoon.
Fotosysteemi II:n (PSII) reaktiokeskuksessa reaktiokeskusklorofylli (Pego) virittyy,
jolloin siité tulee voimakas pelkistin, eli se luovuttaa elektronin. Hapettunut Psgo” kykenee
aiheuttamaan elektronin riistimisen vedeltd, mikd hajottaa vesimolekyylin. Myos
fotosysteemi I:n (PSI) reaktiokeskuksessa on virittyvd klorofylli (P700), josta tulee
voimakas pelkistin. Lineaarisessa elektroninsiirrossa jokainen jésen pelkistdd aina
seuraavan, kunnes lopulta NADP" pelkistyy ferredoksiini-NADP*-reduktaasin
katalysoimana runsasenergiseksi NADPH:ksi. Liséksi veden hajotessa PSII:11d hapeksi ja
protoneiksi (H") sekd sytokromi bsf-kompleksin reaktioissa, joissa siirretddn elektroneja
plastokinolilta plastosyaniinille, luumeniin kertyy protoneja. Tédméd aiheuttaa
protonigradientin luumenista strooman suuntaan, joka purkautuu pddasiassa ATP-
syntaasin kautta. ATP-syntaasi tuottaa protonivirran avulla ATP:ta. (Sarvikas ja muut

2017.)
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2.2 Hiilensidontareaktiot

Hiilensidontareaktioissa ATP:n ja NADPH:n avulla kasvi tuottaa hiilidioksidista
orgaanisia hiilirunkoja. Niitd reaktioita kutsutaan Calvin-Benson-Bassham-kierroksi tai
lyhyesti Cs-kierroksi, ja ne tapahtuvat viherhiukkasen stroomassa. Kasvi saa
hiilidioksidin lehden sdideltyjen ilmarakojen kautta. Cs-kierron ensimmdiinen vaihe on
hiilidioksidin yhteyttdminen eli ribuloosi-1,5-bisfosfaatin (RuBP) karboksylaatio.
Reaktiota katalysoi ribuloosi-1,5-bisfosfaattikarboksylaasioksygenaasi-entsyymi eli
RuBisCO. Toisessa vaiheessa RuBP:stdi muodostettu 3-fosfoglyseraatti (3-PGA)
pelkistetddan ATP:n ja NADPH:n energialla suuremman energiapotentiaalin
trioosifosfaateiksi. Kolmannessa vaiheessa syklin ldhtdaine RuBP regeneroidaan ATP:n

avulla osasta trioosifosfaateista takaisin RuBP:ksi, jotta syklid voidaan toistaa.

Cs-kierron ensimmaéisen vaiheen rubisco-entsyymi kuitenkin katalysoi kahta reaktiota:
ylld mainittua hiilidioksidin sitoutumista RuBP:hen eli karboksylaatiota mutta myos
hapen sitoutumista RuBP:hen eli oksygenaatiota. Néistd jilkimmadinen tuottaa 3-PGA:n
liséksi kaksihiilistd fosfoglykolaattia (2-PG), jota ei voida hyddyntda Cs-kierrossa, jolloin
se tdytyy késitelld 3-PGA:ksi fotorespiraatioksi kutsutussa energiaa kuluttavassa
reaktiosarjassa. Sen, kumpaa reaktiota rubisco katalysoi, méérittelee ilmakehén CO2/O»-

suhde tai tarkemmin hiilidioksidin saatavuus viherhiukkasen ldheisyydessa.

Kaikki kasvit eivit kuitenkaan ole yhtd herkkii hiilidioksidin saatavuudelle — C4-kasvit
ovat ilmakehén happipitoisuuden nousun luoman evoluutiopaineen aiheuttamaan Cs-
fotosynteesiin kykenevid kasveja, jotka ovat sopeutuneet aurinkoisiin ja kuiviin
kasvuolosuhteisiin. Ne pystyvit konsentroimaan hiilidioksidia rubiscon léhelle ja titen
vihentdmédn energiaa kuluttavaa fotorespiraatiota, eli ne hyddyntivit saatavilla olevaa
hiilidioksidia tehokkaammin kuin Cs-kasvit. Niilld hiilidioksidi sitoutuu kahdesti: ensin
mesofyllisoluissa fosfoenolipyruvaatti-karboksylaasin (PEPC) avulla Cs-kierrossa ja
toisen kerran johtojdnnetupen soluissa Cs-kierrossa rubiscon avulla. Cs-kierron
entsyymejd 16ytyy mesofyllisoluista ja johtojdnnetupen soluista, kun taas Cs-kierron
entsyymeji l0ytyy vain johtojannetupen viherhiukkasista. Cs-kasvit eroavat Cz-kasveista
my0s anatomisesti siten, ettd niiden runsaasti viherhiukkasia sisdltdvid johtojannetupen

soluja ympdrdi tiiviisti lehden mesofyllisolut. Suurin osa Cs-kasveista kuuluu



heindkasvien luokkaan, ja tunnetuimpia Cs-viljelykasveja ovat maissi, sokeriruoko ja

durra. (Sarvikas ja muut 2017.)



3 Fotosynteesin muokkausmenetelmiit

3.1 Valon hyéodyntimisen tehostaminen

Fotosynteesi ei hyddynnd kaikkea saatavilla olevaa valoenergiaa. Kasvikunnan
yleisimmait klorofyllityypit b ja a absorboivat valoa erityisesti 400-500 nm:n ja 550-700
nm:n valilld (Kuva 3). Namé nikyvédn valon aallonpituudet kattavat kuitenkin vain noin
puolet auringon séteilyenergiasta. Liséksi valon hyodyntdmisté rajoittaa Calvin-Benson-
Bassham-kierron entsyymien rajallinen hiilensidonnan reaktioiden katalysointikyky,
fotosynteesin  elektroninsiirtoketjun ~ maksimikapasiteetti,  viritysenergian  ei-
valokemiallinen vaimeneminen ja ei-kontrolloitu viritysenergian menetys ldmpona sekd
fotosynteesin  suojamekanismit, jotka yhdessd aiheuttavat ilmidn nimeltd
valosaturoituminen. Valoenergian menetystd energiamuutoksen eri vaiheissa
havainnollistetaan Kuva 4. Liian kirkas valo myos hajottaa fotosynteesiin osallistuvia
rakenteita ilmidssd nimeltddn fotoinhibitio. Valon aiheuttamasta fotosynteesin

rajoittamisesta kerrotaan lisdd kappaleessa 3.2.2. (Sarvikas ja muut 2017.)
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—— Chlorophyll b
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Auringon energia Energian menetys

100%
48.7 51.3 Fotosynteesin aktiivisen
spektrin ulkopuolella
43.8 49 Heijastuminen ja
johtuminen
37.2 6.6 Valokemiallinen
epatehokkuus
23.4 13.8 Termodynaaminen raja
c3 c4
12,6 10.8 8.5 14.9 Hiilihydraattien biosynteesi
6.5 6.1 8.5 0 Fotorespiraatio
1.9 6.0 2.5 Soluhengitys
Biomassa 4.6 % Biomassa 6.0 %

Tadmédn takia onkin kaksi ilmiselvdd tapaa parantaa valoenergian kerddmistd ja sen
muuntamista kemialliseksi: hyodynnettdvin valospektrin laajentaminen muokkaamalla
pigmenttejd sekd prosessin valosaturoitumisen sietokyvyn kasvattaminen siirtimaélld sen
vaikutusta korkeammille valon intensiteeteille (Blankenship ja Chen 2013; Long ja muut
2015). Blankenshipin ja Chenin mukaan valospektrin laajentaminen kasvattaisi
absorboitujen fotonien méarié pinta-alayksikkod kohden eli potentiaalisesti varastoitavan
energian maksimimaarad. Lisdksi heiddn mukaansa valohaavien vihentdminen kasvattaa
absorboidun fotonin todenndkdisyyttd tuottaa varastoitavaa energiaa eli se vdhentdd

valosaturoimisen aiheuttamaa valoenergian hukkaamista.

10



3.1.1 Pigmentin muodostuksen vihentiminen tai eksoottisten pigmenttien

hyédyntiminen

Monissa tutkimuksissa on todettu, ettd valoa kerddvien rakenteiden vidhentiminen
kasvattaa biomassaa seké kasveissa ettd mikrolevissd (Ort ja muut 2011; Slattery ja Ort
2021). Ortin ja muiden mukaan télldin valoa padsee ylempien lehtien ldpi myos kasvin
alempaan latvustoon, mikd kokonaisuudessaan edistdd valon kerddmistd. Valon
kerdamisti voikin rajoittaa esimerkiksi vahentdmalla klorofyllin méaéraa. Télla pitdisi olla
myOs muita hydtyjé: typen kayttd tehostuisi, silld sitd tarvitaan vihemmén klorofyllin
biosynteesiin, ja veden kayttd tehostuisi, silld alemmissa latvustoissa on kosteampi ilma.
Klorofyllin vdhentimiselld on kuitenkin véistimittomid negatiivisia sivuvaikutuksia,
silld tdmd molekyyli on keskeinen osa fotosynteesireaktioita. Tdmédn takia tdmén
ldhestymistavan kanssa tdytyisi suunnitella lehden pigmenttiméddrd ottaen huomioon

ainakin kasvin kasvuvaihe seki lehden paikka latvustossa. (Leister 2023.)

Leister (2023) esittelee myds yhtend vaihtoehtona eksoottisten pigmenttien kédyton
fotosynteesin tehostamisessa. Hdnen mukaansa eri lajien valohaavikomplekseja
yhdistelemailld voitaisiin laajentaa hyddynnettévien valon taajuuksien spektrid. Euroopan
tiedeneuvoston (engl. European Research Council, ERC) rahoittama PhotoRedesign-
konsortio onkin visioinut yhdistivinsd fotosysteemikomponentteja kolmelta eri
malliorganismilta: purppurabakteerilta (Rhodobacter sphaeroides), syanobakteerilta
(Synechocystis sp. PCC 6803) sekd lituruoholta (Arabidopsis thaliana). Télloin
hyodynnettdvin valon spektri voisi siséltdd kaikkien ndiden elididen absorptiospektrin

taajuuksia (Kuva 5).
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3.1.2 Fotosynteettisten proteiinien mddrdn kasvattaminen

Toinen tapa tehostaa fotosynteesid olisi kasvattaa sithen osallistuvien komponenttien
médrdd. Leisterin (2023) mukaan fotosynteettisten proteiinien lisddminen voitaisiin
ihanteellisesti toteuttaa kaikkien fotosynteesiin liittyvien geenien pédséddtelytekijian eli
erddnlaisen pddtranskriptiotekijdn aktiivisuuden lisddmiselld. Potentiaalisesti téllaisia
16ydettyjé transkriptiotekijoiti voisivat olla esimerkiksi paljon tutkitut tuman koodaamat
GOLDEN2-LIKE (GLK) -transkriptiotekijit sekd fotosynteesin geenisddtelyn
verkostoista 10ytyvit mEmBP-1- ja HIGHER YIELD RICE (HYR) -transkriptiotekijat,
joiden kaikkien on huomattu kasvattavan ainakin riisin satoa (Ambavaram ja muut 2014;

Leister 2023; Perveen ja muut 2020).

tehostavan kasvien fotosynteesii tai kasvua (Blanco ja muut 2011; Chida ja muut 2007;
Tognetti ja muut 2006, 2007; Yamamoto ja muut 2016). Niihin kuuluu edelld mainittujen
julkaisujen mukaan plastosyaniini ja ferredoksiini sekd syanobakteereille ja joillekin
leville tyypilliset sytokromi cs ja flavodoksiini. Myos kahden proteiinikompleksiin
kuuluvan fotosynteettisen proteiinin, sytokromi bsf-kompleksiin kuuluvan Riesken
proteiinin ja PSII-kompleksin D1-proteiinin yliekspression on huomattu tehostavan
fotosynteesid ja kasvua sekd lisddvdn sen siséltdvin proteiinikompleksin muidenkin
proteiinien madrdéd (Chen ja muut 2020; M. Ermakova ja muut 2019). Riesken proteiinin
yliekspression on jopa huomattu tehostavan elektroninsiirtoa, hiilensidontaa, biomassan
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kasvua ja siementen tuottoa Cs-kasvien lisdksi C4-kasveissa (M. Ermakova ja muut 2019;

Simkin ja muut 2017).

Tatd yksinkertaista ideaa fotosynteettisten komponenttien midrdn kasvattamisesta
rajoittaa kuitenkin Leisterin (2023) mukaan se, pystyvatko tehostettua reaktiota seuraavat
prosessit késittelemdén reaktiotuotteiden kasvanutta tarjontaa, vai kasitelladanko ylimaéra
hyodyttoméddn muotoon palautemekanismien avulla. Timé vahvistaa sitd véitettd, ettd
muokkauksia tehtdessd on tirkedd ottaa huomioon kokonaisuus, kun halutaan tehostaa
koko fotosynteesid ja siten kasvin kasvua. Tatd véitettd vahvistaa myds erdén tutkimuksen
havainto, ettd elektroninsiirron ja RuBP:n regeneraation samanaikainen tehostaminen
kasvattaa biomassan kasvua enemmén kuin kumpikaan yksittdinen muokkaus (Lopez-

Calcagno ja muut 2020).

3.1.3 Fotosynteesilaitteiston uudelleenyhdistely ja eliniin pidentiminen

Leisterin (2023) mukaan fotosynteesilaitteiston valohaaveja ja reaktiokeskuksia voisi
myOs muokata rekombinanttitekniikalla. Kappaleessa 3.1.1 mainitun eri elididen valoa
kerddvien rakenteiden yhdistelyn lisdksi muidenkin kompleksien lainaaminen voisi
edistdd fotosynteesin tehokkuutta. Esimerkiksi sammalen (Physcomitrium patens)
flavoproteiinien siirtdmisen lituruohoon on huomattu edistdvin vaihtoehtoisia
elektronireittejd, jotka ovat konstitutiivisesti aktiivisia, eikd niihin vaikuta ylimaérdisen

valon aiheuttama viritysenergian ei-kemiallinen vaimeneminen (Yamamoto ja muut

2016).

Leister (2023) ehdottaa toiseksi fotosynteesilaitteiston tehostustavaksi sen muokkaamista
siten, ettd se toimii aktiivisesti pidempéén. On ehdotettu, ettd pidempdan vihreénd pysyvid
fenotyyppejd, eli kasviyksiloitd, jotka reagoivat ldmpd0stressiin kellastumalla hitaammin
kuin muut, voitaisiin hyddyntdé viljan jyvien tdyttymisen maksimoimiseksi (Carmo-Silva
ja muut 2017). Leisterin (2023) mukaan kuitenkin mutatoituneet geenit, joiden on
huomattu vaikuttavan vihrednd pysymiseen, ovat 10ytyneet mutanteilta, jotka eivét endd
kykene fotosynteesiin. Lisdksi vihrednd pysyminen saattaa olla epdedullista stressaavissa
oloissa, kuten esimerkiksi kuivuudelle taipuvaisissa valimerellisissd ymparistdissd, joissa
kasvit suosivat lyhyempié elinkaaria (Araus ja muut 2021). Vihrednd pysyminen my0s

vaatii tarpeeksi ravinteita, silld kasvit eivédt voi siirtdd rajallista typped vanhoista
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solukoista uusiin. Tdmaén takia pidempédédn vihrednd pysyvistd mutanteista ei lopulta ole

hyo6tyd, ellei muokata my0s kasvin stressinsietokykya tai ympéristoa.

3.2 Ympéristoon sopeutumisen parantaminen

Ympiriston aiheuttama stressi on yksi suurimmista kasvin kasvua hidastavista tekijoista.
Niéihin tekijoihin kuuluu hiilidioksidipitoisuuden ja valon liséksi lampdtila, kuivuus,
suolaisuus, raskasmetallit ja ravinteet. Hiilidioksidi toimii hiilen, eli rakenneaineiden
ldhteend, ja sen saatavuus voi rajoittaa hiilensidontareaktioita ja titen hidastaa kasvua.
Liian vdhiinen valon méairé taas rajoittaa fotosynteesin valoreaktioiden tehokkuutta, kun
taas liian kirkas valo rajoittaa hiilensidontareaktioiden toimintakapasiteettia ja saattaa
johtaa reaktiivisten happiyhdisteiden syntyyn ja fotosynteettisen koneiston
vahingoittumiseen. Vesi puolestaan kuljettaa ravintoaineita kasvin johtosolukossa
soluille, ylldpitdd kasvisolujen nestejdnnitystd, osallistuu fotosynteesiin elektronin
luovuttajana ja mahdollistaa yleisesti vesiliukoisten entsyymien toiminnan. Tdmén takia
veden puute tai sitd aiheuttava suolainen maaperd voivat aiheuttaa kasville suurta

kéarsimysta.

3.2.1 Kasvun stressitekijii: hiilidioksidi

Koska Cs-kasvit pystyvit hyodyntdméddn hiilidioksidia tehokkaammin kuin Cs-kasvit,
olisi Cy-kierron tehostaminen siihen kykenevilld kasveilla yksi potentiaalinen keino
vihentdd alhaisen hiilidioksidin mdirdn aiheuttamaa stressid. Erddssd tutkimuksessa
yliekspressoitiin sytokromi bsf" -kompleksin Riesken proteiini -alayksikkéd, minkd
huomattiin lisddvén sytokromi bsf -kompleksien maddrdd viherpantaheindn (Setaria
viridis) mesofyllisoluissa (M. Ermakova ja muut 2019). Sarvikkaan ja muiden (2017)
mukaan fotosynteesin valoreaktioiden maksimikapasiteetin miiraa yleensa sytokromi bsf
-kompleksin ldpi kulkeva elektronivirta, joten kompleksin yliekspression voisi olettaa
tehostavan valoreaktioita, jotka tuottavat energian hiilensidontareaktioille ATP:n ja
NADPH:n muodossa. Ermakovan (2019) tutkimuksessa huomattiinkin juuri niin
tapahtuvan, ja liséksi yliekspressio loi korkeamman protonivoiman tylakoidikalvon lépi,
mikd vahvisti hiilidioksidin yhteyttdmistd. Tutkimus siis osoittaa, ettd valoreaktioiden
elektronivirran rajoitteiden poistaminen voi lisdtd Cy-fotosynteesin  maérda.
Tutkimuksessa kuitenkin tarkasteltiin tilannetta, jossa hiilidioksidin pitoisuus

1lmakehissi oli korkea tai normaali.
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Alhaisen hiilidioksidipitoisuuden tilanteessa taas hiilensidontareaktioiden nopeutta
rajoittaa erityisesti rubiscolla tapahtuva RuBP:n karboksyloitumisreaktio (Sarvikas ja
muut 2017). Rubiscon katalyyttinen aktiivisuus on hyvin heikko: sen reaktionopeusvakio
(kca) on Sarvikkaan ja muiden (2017) mukaan vain 2-3 reaktiota/sekunti.
Rubiscoaktivaasin yliekspression on kuitenkin huomattu ylldttdvisti véhentdvan
fotosynteesin hiilensidontaa viahentdmailld rubiscon miiréa riisin lehdissd mahdollisesti
post-transkriptionaalisten mekanismien takia, ja tdten heikentdneen kasvin kasvua
(Fukayama ja muut 2012). Rubiscoaktivaasin yliekspression on kuitenkin huomattu
kasvattavan riisin tuotantoa ja limmonkestivyyttd, kun myos rubiscoa yliekspressoitiin

samanaikaisesti (Qu ja muut 2021).

Yleisesti rubiscon karboksylaatiokapasiteettia voidaan tehostaa parantamalla
geenimanipulaation avulla sen katalyyttistd aktiivisuutta tai muokkaamalla mekanismeja,
jotka lisddvit rubiscon méédrdd, sen aktivointia tai hiilidioksidin saatavuutta sen
laheisyydessa (Ifiiguez ja muut 2021). Ifiguez ja muut kertovat myds, ettd joitakin
bakteereilta, leviltd ja C4-kasveilta lainattuja hiilidioksidia konsentroivia mekanismeja on
onnistuttu ilmentdméédn tupakassa ja riisissd, jotka ovat Cs-kasveja. C4 Rice Project,
vuonna 2008 kdynnistynyt projekti, jonka tarkoitus on siirtdi riisiin ne biokemialliset ja
anatomiset ominaisuudet, jotka mahdollistavat Cs-fotosynteesin riisissd, on yksi
esimerkki lupaavalta vaikuttavista yrityksistd tehostaa fotosynteesin hiilensidontaa
(Furbank ja muut 2023). Vaikka projekti onkin vield kaukana kdytdnnon onnistumisesta,
on silld 16ydetty tarpeelliset geneettiset komponentit hienosdédettivad prototyyppid
varten (Ermakova ja muut 2020). Ermakovan ja muiden mukaan seuraava tdrked askel
projektissa on Cs-kasveille tyypillisen Kranz-anatomian ilmentdmistd varten suonten
jérjestely ldhemmads toisiaan seki johtojannetuppisolujen funktionalisointi, mihin kuuluu
viherhiukkasmidrdn lisddminen, jotta fotosynteesi soluissa tehostuisi. Ifiguezin ja
muiden (2021) mukaan yksikdédn transgeeninen kasvilajike, jossa on esiintynyt muilta
elioiltd lainattuja rubisco-versioita tai hiilidioksidia konsentroivia mekanismeja, ei ole
kuitenkaan onnistunut kasvamaan nopeammin kuin villityyppinsd normaaleissa
ilmakehédn hiilidioksidipitoisuuksissa ja optimioloissa. Tétd tulosta voi selittdd se, ettd
rubiscon laskostuminen vaatii versiolleen spesifisid kaperoneja, joita ei toiselta lajilta

viélttdmattd 10ydy (Bracher ja muut 2017).
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3.2.2 Kasvun stressitekiji: valo

Kasvit aistivat valoa valoreseptoreiden ja viherhiukkasten biokemiallisten signaalien
vilitykselld (Sarvikas ja muut 2017). Ne havaitsevat valosta aallonpituuden reseptoreiden
avulla ja intensiteetin eli fotoniméérdn viherhiukkasten avulla siten, ettd kirkkaassa
valossa tylakoidikalvoston luumenin pH laskee kdynnistden valoenergian ei-kemiallisen
vaimenemisen, jotta voidaan vélttdd elektroninsiirtoketjun liiallinen pelkistyminen,
reaktiivisten  happiyhdisteiden  tuotto ja niiden aiheuttama fotosynteesin
proteiinikompleksien, erityisesti PSII:n vaurioituminen. [lmidté, jossa ylimédérdisen valon
aiheuttama stressi hidastaa fotosysteemien (PSII ja PSI) tehokkuutta ja titen suojaa niité,
kutsutaan fotoinhibitioksi. Liian heikko valo taas hidastaa fotosynteesii ja titen kasvin
kasvua ja muita energiaa vaativia prosesseja. Fotosynteesin vaste valon méardén nikyy

Kuva 6.
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Viritysenergian ei-valokemiallinen vaimeneminen (engl. non-photochemical quenching,
NPQ) on kasvin tapa vélttda liiallisen valon aiheuttamia vaurioita. Siind yliméardinen

viritysenergia vapautuu ldmponé. Se toimii kolmella mekanismilla, joista tdrkein on
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energiasta riippuva vaimeneminen (engl. energy-dependent quenching, qe). Valoa
kerddvin proteiinin kaltaisen PsbS-dimeerin on huomattu olevan yhteydessd NPQ:n qg-
mekanismin toimintaan (Sarvikas ja muut 2017). Sarvikas ja muut viittaavat kirjassaan
tutkimukseen, jonka mukaan mutantti, josta oli poistettu PsbS, kasvoi kirkkaassa valossa
yhtd hyvin kuin villityyppi, mutta tuotti vihemmin siemenid, miki viittaisi siithen, ettid
mutantin ympdristoon sopeutuminen oli alentunut. Erdén toisen tutkimuksen mukaan
PsbS:n poistaminen kuitenkin paransi lituruohon kasvua, vaikkakin vain heikossa valossa
(Khuong ja muut 2019). Leisterin (2023) kokooma-artikkelissa lisdksi kerrotaan, etti
PsbS:n yliekspressoinnin eli lisdédmisen on taas todettu heikentdvin seké lituruohon ettd
tupakan kasvua heikossa valossa mutta kasvattavan riisin tuottoa. NPQ:hun osallistuvan
PsbS:n ekspression sditelyn voisi siis tulosten perusteella olettaa vaikuttavan kéénteisesti
biomassan kasvuun, mutta suoraan sadonkorjuukelpoisen biomassan tuoton kasvuun,
jolloin sen muokkauksilla yksinddn ei vilttimittd saada vaikutettua merkittdvésti

viljelykasvien tuottavuuteen kokonaisuudessaan.

On kuitenkin 16ydetty yksi ldhestymistapa NPQ:n muokkaamiseen, josta on saatu
lupaavia tuloksia: VPZ-ldhestymistapa, eli kolmen geenin, violaksantiini-de-
epoksidaasin (VDE), PSIL:n alayksikkd S:n (PsbS) ja zeaksantiini-epoksidaasin (ZEP),
samanaikanen yliekspressio (Leister 2023). Tdmidn on huomattu tehostavan NPQ:n
kdynnistymistd (engl. induction) ja purkautumista (engl. relaxation) valomédirin
vaihdellessa kolmessa eri kasvilajissa: tupakassa (Kromdijk ja muut 2016), lituruohossa
(Garcia-Molina ja Leister 2020) sekd perunassa (Lehretz ja muut 2022).
Liahestymistavassa tavoitellaan lopputulosta, jossa valovauriota ei syntyisi niin paljon
nopeamman kdynnistymisen ansiosta, mutta fotosynteesin tehokkuus ei mydskaén kérsisi
nopeamman purkautumisen ansiosta. VPZ-ldhestymistavan vaikutus biomassan
kasvamiseen ei kuitenkaan ollut yksiselitteinen: tupakan kasvu tehostui mutta lituruohon
heikkeni, ja perunan mukulasato vidheni verrattuna villityyppeihin. Soijapavulla (G. max)
tamén ldhestymistavan huomattiin taas kasvattavan siementen tuottoa, mikd on

verrattavissa tupakan kasvun tehostumiseen (De Souza ja muut 2022).

Erés toinen ldahestymistapa NPQ:n sédételyyn voisi olla tylakoidikalvon protonivoiman
sddtelyn muokkaaminen (Davis ja muut 2017). Fotosynteesin valoreaktioiden lineaarinen
elektroninsiirto on tiiviisti yhteydessd protoniensiirtoreaktioihin tylakoidikalvoston

luumenissa, jonne kertyy potentiaalienergiaa protonivoiman muodossa. Protonivoima on
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keskeinen osa my®os liialta valolta suojautumiseen liittyvien mekanismien sddtelyd (Cruz
ja muut 2005). Voiman voi jakaa kahteen komponenttiin, kalvopotentiaaliin (AY) ja
protonikonsentraatiogradienttiin (ApH), joista jilkimmadinen kdynnistdd NPQ:n. Davisin
jamuiden (2017) suorittaman simulaation perusteella edistimilld muiden ionien virtausta
tylakoidikalvon ldpi AY purkautuisi nopeammin, jolloin myds ApH:n arvo muuttuisi
nopeammin, mikd johtaisi nopeampaan qg-mekanismin kdynnistymiseen ja
purkautumiseen sekd vihentdisi haitallisten singlettihappien muodostumista. Yksittéisten
ioninkuljettajaproteiinien on myds kéytdnnon tutkimuksessa huomattu sédételevin
protonivoiman jakautumista komponentteihinsa ja sitd kautta NPQ:ta (Wang ja Shikanai

2019).

3.2.3 Kasvun stressitekijii: vesi

Kasvit sopeutuvat kuivuuteen rajoittamalla vedenkulutusta, hidastamalla kasvua ja
sadtdmalla aineenvaihduntareaktioihin kuluvia resursseja. Kun vedesté on puutetta, kasvit
sulkevat ilmarakonsa estiden veden haihtumisen lehdistd. Koska ilmaraot toimivat reittind
myos hiilidioksidille, kuivuus hidastaa hiilidioksidin diffuusiota. Kuivuusstressi myos
heikentdd entsyymien, kuten rubiscon toimintaa. Nididen takia kuivuus vaikuttaa
erityisesti hiilensidontareaktioiden aktiivisuuteen. Tdmédn lisdksi myos valoreaktiot
voivat kdrsid etenkin pitkdaikaisen kuivuuden takia: pitkdaikainen kuivuus lisdd
hapettavaa stressid, joka vaurioittaa tylakoidikalvostoa ja johtaa jopa solukuolemaan.

(Sarvikas ja muut 2017.)

Jos kasvin kykyd pitdd vettd sisdllddn paranneltaisiin, voitaisiin silld tehostaa
fotosynteesid kuivemmissa olosuhteissa. Téllaisia ominaisuuksia on onnistuttukin
ilmentdmiin joidenkin muokkausten avulla. Esimerkiksi PsbS:n yliekspression on
huomattu parantavan tupakan vedenkdyttéd vihentdmilld ilmarakojen aukenemista
korkeassa valossa (Glowacka ja muut 2018). Myo6s tupakalla (N. tabacum), jolle oli
siirretty syanobakteerilta ~ perdisin oleva kaksitoiminen fruktoosi-1,6-
bisfosfataasi/sedoheptuloosi-1,7-bisfosfataasi-entsyymi sekd punaleviltd perdisin oleva
sytokromi ce, huomattiin tehokkaampi vedenkéytto, silld sen ilmarakojen ldpi kulkeva

virta oli laskenut huomattavasti (Lopez-Calcagno ja muut 2020).
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4 Yhteenveto

Ajatus siitd, ettd mikd tahansa fotosynteesid tehostava muutos yhdessé kasvissa olisi
siirrettdvissd kaikille muille viljelylajeille on kumottu ainakin muutamissa tapauksissa.
Esimerkiksi VPZ-ldhestymistapa ei kasvattanut biomassaa lituruohossa tai perunassa
(Lehretz ja muut 2022) mutta kasvatti tupakassa ja soijapavussa (De Souza ja muut 2022).
Lisdksi PsbS:n yliekspressio tuotti yhdessé tutkimuksessa pienempié lituruohoja (Roach
ja Krieger-Liszkay 2012) mutta toisessa suurempia lituruohoja (Logan ja muut 2008).
Kolmannen tutkimuksen mukaan se tehosti tupakkakasvin veden kdyttéd mutta samalla
pienensi sen korkeutta, kuivamassaa ja lehden pinta-alaa (Glowacka ja muut 2018).
Neljannesséd tutkimuksessa se kuitenkin kasvatti valon kdyton tehokkuutta latvustossa
sekd riisin jyvdsaantia vaihtelevassa valossa (Hubbart ja muut 2018). Tulokset ovat siis
epdjohdonmukaisia, mikd viittaa vahvasti sithen, ettd yksittdisten fotosynteettisten
proteiinien muokkaukset eivit johda samanlaisiin tuloksiin eri lajeilla tai edes lajikkeilla.
Tulokset my6s varmasti riippuvat paljon niistd spesifeistd ymparistdolosuhteista, joissa

kokeet tehdddn, minka takia vertailu eri lajeilla tehtyjen tulosten vélilld on vaikeaa.

Saman toteaa myos Leister artikkelissaan (2023): vaikka fotosynteesin valoreaktiot ovat
vahvasti konservoituneita kukkivissa kasveissa, niitd kontrolloivat elementit tai
komponentit voivat kuitenkin vaihdella merkittavésti eri ympéristéihin sopeutuneiden
lajien vélilld. Tdmédn takia samoilla muokkauksilla voi olla hyvin erilaisia vaikutuksia
fotosynteesiin ja biomassan kasvamiseen eri viljelykasveilla ja lajikkeilla. Siispa
fotosynteesin ja muokkausvasteen luonnollinen kirjo olisi tirkedd huomioida

fotosynteesin muokkauksia suunnitellessa.

Néiden haasteiden takia osa kriitikoista kyseenalaistaakin pohjimmiltaan sitéd, ettd
fotosynteesi olisi edes oikea kohde viljelykasvien tuottavuuden kasvattamiselle (Leister
2023). Muokkausyritykset eivét ole tihdn mennessd onnistuneet mahdollisesti siksi, ettd
ne ovat harvoin kisitelleet fysiologisia reaktioita hiilitasapainoa pidemmadlle, kuten
kasvien vasteita kasvuympdriston haasteisiin, jotka saattavat vaikuttaa kasvin
meristeemin eli kasvusolukon kehitykseen (Passioura 2020). Passiouran mukaan siirto
laboratoriosta pellolle ei ole onnistunut, silld tutkimusta on tehty liian kapea-alaisesti —
hénen mielestdén tarvittaisiin monitieteellistd 1dhestymistapaa, jossa ndhdddn kasvi

kokonaisuutena ottaen huomioon hiilinielutasapaino, fotoassimilaattien kuljetus sekd
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ravintoaineiden saatavuus ja sisddnotto. Tdmén suuntaiseen ldhestymistapaan viittaa
Loépez-Calcagnon (2020) tutkimuksen tulokset, jossa huomattiin valoreaktioiden
elektroninsiirron ja hiilensidontareaktioiden RuBP:n regeneraation samanaikaisen
tehostamisen vaikuttavan biomassan kasvuun ja kasvin vedenkidyttoon paljon enemmaén

kuin aiemmissa tutkimuksissa havaitut yksittdiset muokkaukset.

Vaikka tulokset saattavatkin vaikuttaa siltd, ettdi muutaman geenin yliekspression
tutkiminen olisi turhanpéivdistd, on fotosynteesitutkimus ja sen rahoitus olennaisen
tarkedd, jotta voitaisiin 10ytdd mahdollisia yhtdldisyyksid muokkauksien vaikutuksesta eri
viljelylajeihin tai edes samalla lajikkeella toimivia helposti hyodynnettdvid muokkauksia,
jotka saavat kyseisen lajikkeen tuottamaan tehokkaammin. Lisdksi osa tuloksista on
lupaavia: esimerkiksi VPZ-ldhestymistapa tuotti NPQ:sta jalostettua muotoa, jonka
pitdisi johtaa tehostuneeseen fotosynteettiseen tuottavuuteen (Leister 2023). Se, miksi
tamd muokkaus ei joillakin lajeilla kasvattanut biomassaa, on olennainen
tutkimuskysymys, jonka ratkaiseminen voisi avata késitystimme siitd, miten fotosynteesi
kytkeytyy kasvin muihin prosesseihin. Toisaalta voitaisiin véittdd, ettei kaikilla lajeilla ja
kaikissa olosuhteissa toimivien muokkausten etsiminen ole Vvélttimattd paras
ldhestymistapa fotosynteesin tehostamiseen. Eikd fotosynteesin ja muokkausvasteen
luonnollinen kirjo tulisi otetuksi paljon paremmin huomioon, jos keskityttdisiin ndiden
yleismuokkausten sijasta tismdmuokkauksiin, joissa otetaan huomioon lajin tai lajikkeen
erityispiirteet sekd paikalliset ympéristotekijat, kuten saatavilla olevan valon mééri,

pdivéan pituus, ldmpotila ja maaperdn happamuus?

Leisterin (2023) mukaan oikea ldhestymistapa télle pitkdlle ja vaikealle matkalle olisi
aluksi nimetd rajoittavat tekijit, ja sen jélkeen kehittdd kokeellisesti testattavat
muokkausmallit, kuten muissakin viljelykasvien tehostamistavoissa tehddin. Hinen
mukaansa tulevaisuudessa kehitetyt viljelykasvit, joilla on parempi maksimisaanti tai
parantunut kestdvyys, todenndkdisesti yhdistdvdt useampia fotosynteesin ja
fotosynteesiin liittyvien prosessien muokkauksia. Tarvitaan siis paljon lisdd tutkimusta
fotosynteesin yksittéisistd komponenteista ennen kuin néistd moniosaisista ja keskenddn

vahvasti vuorovaikuttavista palapelin palasista pystyy kokoamaan valmiin kuvan.
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