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Ligniini, fenoliyksiköistä koostuva verkkomainen puuaine, kertyy seinäsokeripolymeerien väliin kuol-
leiden tuki- ja vettäkuljettavien solujen kehityksen loppuvaiheessa. Ligniini liimaa seinäpolysakkaridit 
yhteen: soluseinistä tulee vahvoja ja vettäläpäisemättömiä. Ligniinialayksiköiden väliset ristisidokset 
ovat kestäviä ja niitä on erittäin vaikea hajottaa. Eri kasviryhmien seinäkoostumukset eroavat lignii-
nimäärän ja -laadun suhteen.  Heinäkasvien ligniini koostuu G-, S- ja H-yksiköistä, lisäksi soluseinä-
sokereihin on liittynyt fenolihappoja (ferula- ja kumarihappo), joiden muodostamat ristisidokset edel-
leen tiivistävät soluseinärakennetta. Ligniinin suuri määrällinen lisäys liittyy heinien korsiintumiseen. 
Tällöin korren ulompien osien solujen soluseinät paksunevat ja puutuvat, muodostuu ns. sklerenkyy-
mituppi. Ligniini estää märehtijän ruoansulatusentsyymien pääsyä seinäpolysakkaridien luo ja täten 
vähentää kasviaineksen hajoamista eläimen ruoansulatuksessa. Osa kasvin sisältämästä energiasta jää 
hyödyntämättä. Rehun D-arvo, joka kertoo sulavuudesta, laskee huomattavasti ligniinimäärän lisään-
tyessä. 
     Sekundaariseinän biosynteesin geenitason säätelytekijöitä on selvitetty mm. mallikasvina käytetyllä 
lituruoholla (Arabidopsis thaliana) ja puuvartisilla kasveilla (esim. poppeli ja eukalyptus). Eri säätely-
tekijät ohjaavat sekundaariseinän kehitystä lituruohon tukisoluissa kuin vettäkuljettavissa putkisoluissa 
ja putkiloissa. MTT:n sekä Helsingin ja Oulun yliopistojen yhteistyötutkimuksessa pyrimme selvittä-
mään, miten sekundaarisoluseinän biosynteesiä säädellään timoteillä, Suomessa yleisesti viljellyllä 
rehukasvilla. Tietoa säätelytekijöistä hyödynnetään selvitettäessä soluseinän lignifikaation yhteyttä 
timotein kehitykseen sekä rehun sulavuuteen. Tavoitteenamme on saada tietoa ligniinin biosynteesistä 
sekä löytää ligniinin syntyä ohjaavia säätelytekijöitä, jotka säätelevät ligniinisynteesiä erityisesti kor-
ren sklerenkyymitupessa. Tämä mahdollistaisi lähestymistavan, jossa pyrimme alentamaan ligniiniin 
määrää korren uloimman osan tukisolukossa. Näin korren kokonaisligniinipitoisuus alenisi johtojän-
teen vedenkuljetuksen siitä kärsimättä. Kokonaisligniinimäärän lasku puolestaan parantaisi kasvimas-
san sulavuutta. On kuitenkin huomioitava, ettei ligniinimäärän alentaminen korren tukisolukossa johda 
lakoontumisen lisääntymiseen tai patogeenikestävyyden alenemiseen.  
     Yhden prosenttiyksikön muutos koko Suomen säilörehusadon D-arvossa on laskennalliselta arvol-
taan n. 11–17 M€/v; rohkeampien laskelmien mukaan jopa 50 M€/v (P. Virkajärvi, arvio). Tältä poh-
jalta arvioiden hanke on hyvin tärkeä maidon- ja lihantuotannon säilymiselle varteenotettavana elin-
keinona. Loppukädessä hyötyjänä on sekä alkutuotanto ja sen varaan perustuva kotimainen elintarvik-
keita jalostava teollisuus, jonka työpaikoista noin 80 % on maidon- ja lihanjalostuksessa. Myös maata-
louden panosteollisuus on pitkälti riippuvainen märehtijöihin perustuvasta tuotannosta. 
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Johdanto 

Kasvisolun soluseinä koostuu selluloosasta sekä muista sokeripolymeereistä (hemiselluloosa ja pektii-
ni), jotka yhdessä rakenneproteiinien kanssa muodostavat solua tukevan seinärakenteen. Kun solu on 
saavuttanut lopullisen kokonsa, tietyissä soluissa (kuolleet tukisolut sekä vettäkuljettavat putkisolut ja 
putkilot) primaarisen soluseinän sisäpuolelle kehittyy sekundaarisoluseinä. Ligniini, fenoliyksiköistä 
koostuva verkkomainen puuaine (Kuva 1), kertyy seinäsokeripolymeerien väliin liimaten ne yhteen: 
soluseinistä tulee vahvoja ja vettäläpäisemättömiä. Ligniinialayksiköiden väliset ristisidokset ovat 
kestäviä ja niitä on erittäin vaikea hajottaa. Eri kasviryhmien seinäkoostumukset eroavat ligniinimää-
rän ja -laadun suhteen. Heinäkasvien ligniini koostuu G- , S- ja H-yksiköistä, lisäksi soluseinäsokerei-
hin on liittynyt fenolihappoja (ferula- ja kumarihappo), joiden muodostamat ristisidokset edelleen 
tiivistävät soluseinärakennetta. Alayksikkökoostumus eroaa myös eri solutyyppien välillä: vettäkuljet-
tavissa putkiloissa ja putkisoluissa on eniten G-tyypin ligniiniä, kuolleessa tukisolukossa, sklerenkyy-
missä, on vastaavasti SG-tyypin ligniiniä (Fergus ja Goring 1970, Nakashima ym. 2008). Ligniinin 
suuri määrällinen lisäys heinäkasveilla liittyy korsiintumiseen. Tällöin korren kuoren uloimpien osien 
soluseinät paksunevat ja puutuvat: muodostuu ns. sklerenkyypituppi (Seppänen ym. 2009; Kuva 2). 
Tähän liittyy S-yksiköiden suhteellisen osuuden kasvu (Chen ym. 2002). Ligniini ehkäisee nurmirehun 
hajoamista eläimen ruoansulatuksessa. Rehun D-arvo, joka kertoo sulavuudesta, laskee huomattavasti 
ligniinimäärän lisääntyessä. 
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Kuva 1. Ligniinin synteesireitti kaksisirkkaiskasveilla tämänhetkisen tietämyksen mukaan (kuva S. Koutaniemi, 
HY).  

Korrenmuodostus lisää sadon määrää nurmirehua tuotettaessa. Satoa nostavat mm. parantunut säteilyn 
hyväksikäyttö lehtien ylemmän sijainnin takia, uusien lehtien korkea fotosynteettinen kapasiteetti sekä 
korsisolukon alhainen aineenvaihdunta-aktiivisuus (esim. Parsons 1988). Tieto ligniinin biosynteesistä 
ja siihen vaikuttavista tekijöistä auttaa muokkaamaan korren sulavuutta ilman, että sato kärsii. Valin-
tamenetelmillä on saatu varsin lupaavia tuloksia: alhaisen ligniini (ADL, acid detergent lignin) : sellu-
loosa –suhteen fenotyyppisellä valinnalla on parannettu kuiva-aineen ja NDF:n (neutral detergent fi-
ber) sulavuutta ilman, että kasvin kuiva-ainetuotanto aleni (Claessens ym. 2005; Belanger ym.  2006). 
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johtojänne

Sklerenkyymituppi

ydin

Kuva 2. Poikkileikkaus timotein korresta (L. Sarelainen & M. Seppänen). Korren uloimmat solut ovat vahvasti 
puutuneet (ligniini värjäytyy punaiseksi floroglusinolilla). 

Maidon- ja lihantuotanto perustuvat pötsimikrobien kykyyn fermentoida rehujen eläimelle käyttökel-
vottomat solunseinähiilihydraatit eläimelle käyttökelpoiseen muotoon. Ligniini estää pötsimikrobien 
rehunsulatusentsyymien pääsyä seinäpolysakkaridien luo ja vähentää täten rehun sulavuutta. Osa re-
hun energiasta jää hyödyntämättä. Ligniinillä on suuri raaka-aineen taloudelliseen hyödyntämiseen 
vaikuttava merkitys karjatalouden lisäksi paperin- ja biopolttoaineiden valmistuksessa, sillä kuten 
ruuansulatuksessa, myös näissä prosesseissa ligniini vaikeuttaa soluseinäpolysakkaridien hyödyntä-
mistä. Ligniinin biosynteesiä, rakennetta ja rakenteen muokkaamista onkin tutkittu maailmanlaajuises-
ti, myös Suomessa (Brunow ym. 1998; Tiimonen ym. 2005; Koutaniemi ym. 2007; Kärkönen ym. 
2009). Ligniinin esiasteet tuotetaan fenyylipropanoidireittiä, jonka entsyymit tunnetaan melko hyvin 
(Boerjan ym. 2003; Kuva 1). Entsyymejä on yksi kerrallaan joko hiljennetty tai ylituotettu ja tämän 
vaikutusta kasvin kasvuun, ligniinin määrään ja laatuun seurattu (esim. Reddy ym. 2005; Nakashima 
ym. 2008; Vanholme ym. 2008). Tiettyjen entsyymien määrämuutokset ovat johtaneetkin ligniinin 
määrän tai laadun muutoksiin, jonka johdosta rehunsulavuus, sellutuotos tai biopolttoaineen tuotto on 
parantunut (Li ym. 2008). Joissakin tapauksissa ligniinin määrän tai laadun muokkaaminen on kuiten-
kin johtanut kasvin kasvuhäiriöihin (Vanholme ym. 2008). 

Sekundaariseinän synteesin säätely 

Seinäpolysakkaridien ja ligniinin synteesiä säädellään tarkoin sekundaariseinän kehityksen aikana 
(Kubo ym. 2005; Zhong ja Ye 2007). Geenitason säätelytekijöitä on selvitetty mm. mallikasvina käy-
tetyllä lituruoholla (Arabidopsis thaliana) ja puuvartisilla kasveilla (esim. poppeli ja eukalyptus). Sää-
telytekijät muodostavat hierarkisen verkoston, jossa ylempänä sijaitseva säätelytekijä aktivoi useita 
alemman tason säätelytekijöitä. Nämä puolestaan ohjaavat mm. soluseinäsynteesiin osallistuvien ent-
syymien sekä rakenneproteiinien geenien luentaa (Zhong ym. 2008, Kuva 3). Ylemmän tason säätely-
tekijät säätelevät kokonaisvaltaisesti koko sekundaariseinän synteesiä, kun taas osa alemman tason 
säätelytekijöistä on erilaistunut ohjaamaan tiettyä tapahtumaa esim. selluloosa- tai ligniinisynteesiä. 
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Esimerkiksi tietyt LIM- ja MYB-säätelytekijäperheiden jäsenet ohjaavat suoraan soluseinän ligniini-
synteesiä (Kawaoka ym. 2000; Goicoechea ym. 2005; Zhou ym. 2009). 
     Sekundaariseinällisten solujen osuus ja sijainti vaihtelevat suuresti eri kasviryhmillä (esim. puu- ja 
ruohovartiset kasvit, heinät), joten on mahdollista, että geenitason säätelyssä on eroja eri kasvilajeilla. 
Solukkotasolla eroja on jo löydetty: eri säätelytekijät ohjaavat sekundaarisoluseinän kehitystä litu-
ruohon kuolleissa tukisoluissa, syissä, kuin putkisoluissa ja putkiloissa (Kubo ym. 2005; Zhong ym. 
2006). 

Putkilot, putkisolut Kuollut tukisolukko (sklerenkyymi)

Selluloosa –
synteesi

Hemiselluloosa–
synteesi

Ligniini –
synteesi

LIM

MYB

Kuva 3. Lituruohon sekundaarisoluseinän syntyä ohjaava geenitason säätelytekijöiden verkosto (Zhong ja Ye 
2007 -mukaan). 

Timotein soluseinähanke 

MTT:n sekä Helsingin ja Oulun yliopistojen yhteistyötutkimuksessa pyrimme selvittämään, miten 
sekundaarisoluseinän biosynteesiä säädellään timoteillä, Suomessa laajasti viljellyllä rehukasvilla. 
Tietoa säätelytekijöistä hyödynnetään selvitettäessä lignifikaation yhteyttä timotein kehitykseen sekä 
rehun sulavuuteen. Tavoitteenamme on saada tietoa timotein ligniinisynteesistä sekä löytää ligniinin 
syntyä ohjaavia säätelytekijöitä, jotka säätelevät ligniinisynteesiä erityisesti korren sklerenkyymitu-
pessa. Tämä mahdollistaisi lähestymistavan, jossa pyrimme alentamaan ligniiniin määrää korren 
uloimman osan tukisolukossa. Näin korren kokonaisligniinipitoisuus alenisi johtojänteen vedenkulje-
tuksen siitä kärsimättä. Kokonaisligniinimäärän lasku puolestaan parantaisi kasvimassan sulavuutta. 
On kuitenkin huomioitava, ettei ligniinimäärän alentaminen korren tukisolukossa johda lakoontumisen 
lisääntymiseen tai patogeenikestävyyden alenemiseen.  
     Yhden prosenttiyksikön muutos koko Suomen säilörehusadon D-arvossa on laskennalliselta arvol-
taan n. 11-17 M€/v; rohkeampien laskelmien mukaan jopa 50 M€/v (P. Virkajärvi, arvio). Tältä poh-
jalta arvioiden hanke on hyvin tärkeä maidon- ja lihantuotannon säilymiselle varteenotettavana elin-
keinona. Loppukädessä hyötyjänä on sekä alkutuotanto ja sen varaan perustuva kotimainen elintarvik-
keita jalostava teollisuus, jonka työpaikoista noin 80 % on maidon- ja lihanjalostuksessa. Myös maata-
louden panosteollisuus on pitkälti riippuvainen märehtijöihin perustuvasta tuotannosta.  
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