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Accumulation of basic constituents in ripening cereal kernels

Rozwdj ziarniakow zalezy od stalego
doplywu zwigzkow organicznych (cu-
krow prostych i sacharozy, aminokwa-
sow, amidow, witamin itd.), soli.mlne—
ralnych (azotanéw, fosforanéw, siarcza-
now i innych makro- i mikroelemen-
tow) oraz wody. Ze zwigzkow tych po-
wstaja w ziarniakach substancje stru-
kturalne i zapasowe. W formujacych
sie ziarniakach przewazaja wyraznie
procesy anaboliczne nad kataboliczny-
mi. Niemniej jednak reakcje _I‘OZPad‘J1
zwigzk6w organicznych sa powigzane z
procesami syntetycznymi. W wyniku
bowiem degradacji weglowodanow two-
rzg sie réznorodne metabolity oraz wy-
zwala sie energia chemiczna (gldwnie
w postaci ATP). Posrednie produkty
przemiany weglowodanow (glikolizy i
cyklu pentozowego) i cyklu Krebsa sa
stale wykorzystywane w formujacych
si¢ ziarniakach do biosyntezy roéznych
makroczasteczek oraz wielu zwiazkow
fizjologicznie czynnych (m. in. regula-
toréw wzrostu). Energia chemiczna wy-
tworzona w toku oddychania nasion
stuzy do biosyntezy wigzan peptydo-
wych — w bialkach, fosfodwuestro-
wych — w kwasach nukleinowych, gli-
kozydowych — w cukrach zlozonych i
estrowych — w lipidach.

Caloscig metabolizmu rozwijajacych
si¢ nasion kieruja bezposrednio enzy-
my, wytwarzane wedlug programu
przekazywanego przez aparat genety-
czny komérek. Proces rozwoju 1 rozni-
cowania sie ziarniaka jest zatem deter-
minowany przez informacje zawarte w
DNA jadra komérkowego.

SYNTEZA KWASOW NUKLEINOWYCH

Powstawanie i funkcjonowanie ko-
mérki, organu, czy calego organizmu
jest mozliwe dzieki syntezie okreslo-
nych bialek, zwlaszeza strukturalnych
i enzymatycznych. Informacja genety-
czna zakodowana sekwencja nukleoty-
dow w DNA, dotyczny gléwnie progra-
mu biosyntezy bialek komérl;owycl’l.
Proces formowania sie ziarniakow, ,lftq-
remu towarzyszy specjalizacja 1 rozni-
cowanie si¢ komoérek wynika z .Ireahza—
cji okreslonych tylko informacji gene-
tycznych zawartych w DNA. Sterowa-
nie zatem procesem rozwoju nasion
sprowadza si¢ w znacznej mierze do re-
gulacji mechanizmu biosyntezy biatka.
Aby jednak moglo dojs¢ do przekazania
informacji z DNA jadrowego do mie]sc
syntezy bialka — polirybosomow W €y=

95




toplazmie, muszg uprzednio powsta¢ na
wzorcu DNA odpowiednie czasteczki
RNA (w tym mRNA).

Za pomoca metod chemicznych wy-
kazano, ze w miare dojrzewania ziar-
niakéw zyta, pszenicy, owsa, kukury-
dzy i sorga wzrasta w nich zawartosé
RNA i1 DNA (w przeliczeniu na ziar-
niak), osiggajgc maksimum w fazie doj-
rzalosci woskowej (Jennigs, Morton
1963; Johari i in. 1977; Jones i in. 1977).

Badajgc jednak oddzielnie bielma i
zarodki stwierdza sie, ze synteza RNA
i DNA w zarodkach trwa prawie do
konca dojrzewania ziarniaka (Duffus,
Rosie 1975; Dure 1975; Gorecki 1976;
Kulka 1966). W bielmie natomiast pro-
ces ten przebiega réwnolegle do nate-
zenia podzialdow komoérkowych konczgce
sie po ok. 20 dniach od chwili zapyle-
nia (Abdul-Baki, Baker 1973; Dure
1975). W okresie dojrzalosci wosko-
wej i pelnej obserwuje sie w biel-
mie wyrazne obnizenie zawartosci RNA
(w przeliczeniu na ziarniak). Z przed-
stawionych danych wynika, Zze poste-
pujacemu starzeniu sie bielma w kon-
cowej fazie formowania sie ziarna to-
warzyszy degradacja rybosomoéw. Isto-
tnie, w skrobiowej czesci bielma ziar-
na dojrzalego nie udato sie wykryé czy-
stek rybonukleoproteidowych przypo-
minajacych rybosomy (Abdul-Baki, Ba-
ker 1973). W tym czasie komérki zarod-
ka zachowujg rybosomy w pelni akty-
wne i 0 niezmienionej strukturze.

Stwierdzono réwniez, ze stosunek ilo-

Tabela 1

Sklad nukleotydowy rRNA (procenty
molowe) w roznych fazach rozwoju ziarna
sorga (Johari i in. 1977)

Dni po wyktoszeniu

Nukleotyd 1w | 17 | 24 | 2
AMP 28,60 2450 2428 17,00
GMP 28,89 28,51 27,46 32,08
CMP 21,60 22,29 2350 27,00
uMPp 19,41 2381 23,50 23,12
Fosforan
pseudourydyny 1,00 0,88 1,18 0,80
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sci TRNA do tRNA w rozwijajucym sie
ziarnie sorga nie ulega wickszvm zmia-
nom (Johari i in. 1977). Zmicinia sie na-
tomiast wowczas znacznie sklad nukle-
otydowy rRNA (tab. 1).

Zrédlem nukleotydow do syntezy
RNA w dojrzewajacych ziarniakach sa
zapewne liscie, w ktorych nukleotydy
powstaja ze zwiazkow prostszych. Nie
wykluczona jest jednak mozliwosc po-
wstawania nukleotydow w  samych
ziarniakch zwtlaszcza we wezesnym o-
kresie ich formowania sic.

W dojrzewajacym ziarnie wykryto
nastepujace nukleotydy: mono-, dwu-
1 tréjfosforany adenozyny, guanozyny,
cytydyny i urydyny oraz nicktére ich
pochodne (np. ADP-glukoze, UDP-glu-
kozg, NAD i NADP (Dure 1975; Jenner
1968; Tsai i in. 1970; Turner, Turner
1975). Zmiany zawartosci poszczegol-
nych wolnych nukleotydow wykrytych
w dojrzewajagcym ziarnie pszenicy
przedstawia tabela 2. Zawarto$¢ nukle-
otydéw (w ug’kg swiezej masy) w ziar-
nie ryzu w fazie dojrzalosci mlecznej
przedstawia sic wedlug Ovéarova (1976)
nastepujaco: ATP-30, NADP-18, GMP-
31, UMP-67, ADP-72, UDPG-56, GDP-
7, UDP-67, ATP-87, GTP-8 i UTP-50.

SYNTEZA BIALEK

Do rozwijajacych sie ziarniakéw do-
plywaja z innych cze$ci rosliny zwigz-
ki azotowe niebiatkowe, gtdéwnie amino-
kwasy, wérod ktoérych dominuja pod
wzgledem ilosciowym amidy amino-
kwaséw dwukarboksylowych (Grzesiuk
1961, 1971; Kozmina 1976; Pavlov 1967;
Pavlov i in. 1975, 1975a).

Podstawowym zrédlem amidéw i a-
minokwaséw doplywajacych do formu-
jacych sie ziarniakdéw sg liscie i korze-
nie oraz w mniejszej mierze zdzblo (Ko-
lesnik, Pavlov 1977; Ovéarov 1976; Pav-
lov i in. 1973, 1975, 1975a). Przyjmuje
sie, ze okolo 65%p biatka powstaje w
ziarnie (np .pszenicy) kosztem substan-
cji azotowych zgromadzonych w cze-
$ciach wegetatywnych roslin w okresie
poprzedzajacym ich kwitnienie (Pavlov




Tabela =

Skilad wolnych nukleotydow w dojrzewajacych ziarnach pszenicy
(Jenner, 1968)

| 12 dni po kwitnieniu

32 dni po kwitnieniu

" numole/ziar-

Nazwa i
nukleotydu . r},ux_nc_)le,g

| Swiezej masy
NAD 09
AMP 79
ADP 15
ATP 304
ADP-glukoza 106
UMP 25
UDP 204
UTP 254
UDP-glukoza 350

' numole/g numole ziar-

niak - $§wieczej masy niak
4,5 40 3.1
0.7 32 25
3.3 62 4.8
13.9 122 9.5
4.8 101 7.8
1,2 8 0,6
9,3 57 14
11,6 i8 1,4
16,0 204 15,8

1967, Pavlov i in. 1973, 1975, 1975a).
Pozostala czes¢ biatka (ok. 35%¢) nagro-
madza sie w ziarnie w rezultacie po-
brania azotu z gleby w okresie dojrze-
wania ziarna. Jednak stosunek miedzy
tymi wielkos$ciami moze ulec zmianie w
zaleznosci od zaopatrzenia w azot ro-
slin po kwitnieniu.

Oproécz organicznych zwigzkéw azo-
towych do dojrzewajgcych ziarniakow
mogg wnika¢ drobne ilosci jondéw amo-
nowych, na co wskazujg doswiadczenia
z BBNH** (Pavlov i in. 1973). Pobrany
za pomocy korzeni jeczmienia (w fazie
dojrzalosci mlecznej) znakowany jon a-
monowy juz po 30 min. przeksztalca sie
w samych korzeniach w amidy (giow-
nie glutamine), a nastepnie w amino-
kwasy. Niewielka ilogé 1’NH4* dostaje
si¢ z prgdem transpiracyjnym do nad-
ziemnych organéw rosliny w tym row-
niez do rozwijajgcych sie ziarniakow.
Przemieszczajace sie do ziarniakéw jo-
ny amonowe sg najpierw zuzywane do
biosyntezy_ glutaminianu i glutaminy o-
raz w mnle]SZej mierze do syntezy as-
paraginianu 1 asparaginy (Maclonnel
1969).

Dominujgca iloSciowo substancjg a-
zotowa, ktora doplywa do ziarniakéw
z lisci (we floemie) oraz z korzeni (z
pradem transpiracyjnym) jest glutami-
na. Amid ten jest, jak sie wydaje, klu-
czowa substancja, z ktérej powstaje

wiele roznych aminokwasow ziarna. Z
glutaminy tworzy sie m. in. glutami-
nian przy udziale enzymu syntazy glu-
taminianowej (niedawno odkryty en-
zym). Reakcja ta przebiega nastepuja-
co:

glutamina + ketoglutaran -+ NADPH.
— 2 glutaminian + NADP. Aktywnosc
wspomnianej syntazy szybko rosnie w
bielmie w miare dojrzewania ziarna, o-
siggajgc maksimum podczas intensyw-
nego gromadzenia bialek zapasowych
(Sodek, Sliva 1977).

Wytworzony w ziarnie w opisany po-
wyzej lub inny sposéb kwas glutamino-
wy jest zapewne zrodlem azotu amino-
wego wykorzystywanego nastepnie do
wtérnej syntezy wielu innych amino-
kwaséw. Wprowadzajgc np. do rosliny
pszenicy znakowany (*C) glutq{ninian
stwierdzono, ze znaczna jego czgsc prze-
ksztalca sie w ziarnie m. in. w proline
(Kozmina 1976; MacConnel 1969).

Doplyw substancji azotowych do roz-
wijajacego sie ziarna ustaje w fazie
dojrzalosci woskowej, lecz ich prze-
ksztalcanie sie¢ w bialko trwa prawie do
pelnej dojrzalosci ziarna (Kozmina,
1976). ‘

W poczatkowym okresie fm"mowama
sie ziarna zboz wsrod zwigzkow azotq-
wych dominuje azot niebialkowy (ami-
nokwasy i amidy) oraz biatkowy: albu-
miny 1 globuliny (Dexter, Dronzek
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1975; Gorecki, Kulka 1979). W miare
dojrzewania ziarna maleje wyraznie
procentowy udzial azotu niebialkowego
i szybko wzrasta poziom prolamin i glu-
telin (Gorecki, Kulka 1979; Pléskov
1975).

W zarodkach zbdz absolutna ilo$¢ (na
zarodek) albumin i globulin wzrasta do
konca dojrzalosci woskowej ziarna (rys.
1). W bielmie natomiast calkowita za-
warto$é (na ziarniak) albumin i globu-
lin poczatkowo wyraznie zwieksza si,
pozniej za$ utrzymuje sie na stalym po-
ziomie lub nieznacznie wzrasta (Brandt
1976; Pavlov 1975). W bielmie ziarnia-
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kow zyta ilo§¢ albumin i globulin wy-
raznie jednak rosnie do koncowej fazy
dojrzewania (rys. 1).

Intensywna synteza prolamin i glu-
telin, bialek tworzacych gluten, zacho-
dzi w okresie dojrzaloSci mlecznej i
trwa prawie do konca dojrzewania. W
niektéorych przypadkach gromadzenie
glutelin w ziarnie rozpoczyna sie weze-
$niej niz prolamin. Natezenie syntezy
prolamin jest jednak zwykle wieksze
niz glutelin, dlatego tez prolaminy s3
dominujgcg grupg bialek ziarna. Nagro-
madzenie sie prolamin w ziarnie zyta
podczas dojrzewania przebiega z malg



intensywnoscig, dlatego tez dojrzale
ziarno zawiera stosunkowo male ilosci
prolamin (rys. 1).

Glownymi bialkami zapasowymi ziar-
na owsa sg globuliny. Bialka te zbudo-
wane sy z dwoch typow podjednostek o
masach czgsteczkowych: 21000 i 31000
daltonow. Ilosé globulin ziarna owsa ro-
snie systematycznie od 4 do 16 dnia po
zapyleniu (Luthe, Peterson, 1977).

Zmicniajacy sic podczas dojrzewania
ziarna sklad frakcyjny bialek ma wplyw
na ich sklad aminokwasowy. Na przy-
kiad w biatkach dojrzewajgcych ziar-
niakow jeczmienia, a takze pszenicy,
wzrasta zawartosé¢ kwasu glutaminowe-
go i proliny, zmniejsza sie za$ ilos¢ li-
zyny, histydyny, kwasu asparaginowe-
go, alaniny i waliny. Spowodowane to
jest glownie zwigkszeniem sie ilosci pro-
lamin w ziarnie (Brandt 1976; Dexter,
Dronzek 1975; Pléskov 1975). Zmienia
si¢; réwniez w pewnej mierze sklad a-
minokwasowy poszczegdlnych {frakcji
biatkowych, co najwyrazniej zaznacza
sie u prolamin i glutelin (Brandt 1976;
Dexter, Dronzek 1975). Istota tych
zmian polega na zmniejszeniu si¢ w po-
szczegdlnych frakecjach biatkowych ilo-
Sci lizyny i kwasu asparaginowego oraz
wzroscie ilosci proliny i kwasu gluta-
minowego. Prawidlowosé te mozna wy-
tlumaczy¢ pojawieniem sie w toku roz-
woju ziarniaka nowych komponentow
bialkowych w obrebie danej frakeji
(Brandt 1976; Konariev i in. 1974).

Przytoczone dane $wiadczg ponadto o
tym, Ze w miare rozwoju ziarna war-
tos¢é odzyweza bialek stopniowo si¢ po-
garsza. Natomiast korzystnym nastep-
stwem znacznego gromadzenia sie w
ziarnie podczas dojrzewania kwasu glu-
taminowego, glutaminy oraz proliny
(stanowia one okolo 409, sktadu bialek)
jest dodatni wplyw tych aminokwaséw
na ksztaltowanie sie wigoru (sily rosto-
wej) siewek (Flint i in. 1975).

Mechanizm biosyntezy bialek zapa-
sowych byl dotychczas badany najsze-
rzej na ziarniakach pszenicy, kukury-
dzy i owsa (Johari i in. 1977; Jones i in.
1977, Luthe, Peterson 1977, Pavlov
1967).

Polisomy wydzielone z rozwijajucych
sie ziarniakow owsa moga przeprowa-
dzi¢ biosynteze globulin w uktladzie
bezkomérkowym w obecnosci superna-
tantu z zarodkow pszenicy (Luthe, Pe-
terson 1977). W biosyntezie globulin
owsa uczestniczg zaréowno polisomy
wolne, jak i zwiazane z retikulum en-
doplazmatycznym. Aktywnos¢ poliso-
mow zwiazanych w syntezie globulin
jest jednak dwukrotnie wyzsza niz po-
lisomow wolnych (Luthe. Peterson
1977). Wsréd polisoméw zwiazanych do-
mmnuja polisomy o duzej masie, skla-
dajace sie nawet z dziewieciu i wickszej
liczby rybosomow. Frakcja rybosomal-
na nie zwiazana z blonami retikulum
reprezentowana jest natomiast giownie
przez monosomy oraz w mniejszej mie-
rze przcz ich di-, tri- i tetramery. Wy-
liczono np., ze polisomy skladajace sie
z dziewieciu rybosoméw moga brac¢ u-
dzial w syntezie podjednostki globuli-
nowej ziarna owsa o masie 21000 dalto-
now (Luthe, Peterson 1977).

Ostatnio obiektem intensywnych ba-
dan nad mechanizmem biosyntezy bia-
lek zapasowych sa dojrzewajace ziar-
niaki kukurydzy. Biatka zapasowe biel-
ma kukurydzy reprezentowane sa glo-
wnie przez zeiny. Gromadzenie zein
rozpoczyna sie w ziarnie w 16 dniu i
trwa do 40 dnia po zapyleniu (Jones i
in. 1977). Matle ilosci zein gromadza sie
w ziarnie mutanta kukurydzy (opa-
que-2); synteza tego bialka rozpoczyna
si¢ w 20 dniu i trwa do 28 dnia po za-
pyleniu (Jones i in. 1977).

Frakcja rybosomalna nie zwiazana z
blonami retikulum wydzielona (w 22
dniu po kwitnieniu) z ziarna obu wy-
mienionych form kukurydzy zawiera o-
proécz polisoméw duzg ilo§¢ monoso-
moéw, Wsréd wolnych polisoméw domi-
nuja polisomy skladajace sie 8, 9 i 10
rybosoméw (rys. 2).

W dojrzewajgcym ziarnie kukurydzy
wsrod polisoméw zwigzanych niewielkg
ilos¢ stanowia monosomy. W ziarnie
normalnej formy kukurydzy (w prze-
ciwienstwie do mutana (opaque-2) o-
procz polisomoéw zbudowanych z 2—9
rybosoméw, wyrdznia sie ponadto trzy
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Rys. 2. Wolne (A) i zwiazane (B) polirybosomy

wypreparowane z rozwijajacych sig¢ ziarnia-

kow kukurydzy (Jones i in. 1977): m- mono-

somy: liczby 1—10 oznaczaja komponenty
frakeji polisomalnej

grupy polisoméw o duzych masach,
skladajace sie z 10—22 rybosomoéw (Jo-
nes i in. 1977).

Wsrod zwiazanych polisoméw mutan-
ta przewazajg polisomy zlozone z 8 do
9 rybosomoéw. Nalezy podkresli¢, ze po-
lisomy zwigzane o duzych masach cha-
rakteryzujg sie znacznie wiekszg akty-
wnoscia w syntezie zein niz polisomy
mniejsze. Podczas rozwoju ziarna ku-
kurydzy zeiny syntetyzowane sg glow-
nie przez polisomy zwigzane.

W miare dojrzewania ziarna tj. pod-
czas jego dehydratacji obserwuje sie
wyrazng degradacj¢ polisomow w biel-
mie, czemu towarzyszy wzrost ilosci
frakcji monosomalnej.

Miejsce gromadzenia bialek zapaso-
wych. Wiekszos¢ biatek zapasowych o-
raz niewielkie ilosci bialek enzymatycz-
nych gromadzg si¢ podczas dojrzewa-
nia ziarna w specyficznych tworach ko-
moérkowych zwanych cialami hiatkowy-
mi (wystepuja w skrobiowej czesci biel-
ma i zarodka) i ziarnami aleuronowymi
(w komérkach aleuronowych). Ciala
bialkowe pojawiajg si¢ w skrobiowej
czesci bielma oraz zarodkach po zakon-
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czeniu podzialéw komorkowyvch. Poja-
wienie sie ciat biatkowych w ziarnie
zbiega si¢ zwykle z poczatkiem inten-
sywnej biosyntezy biatek zapasowych,
czemu towarzyszy znaczne natezenie
proliferacji szorstkicgo retikulum cen-
doplazmatycznego (Dure 1975).

Nie udalo sie dotychczas wyjasnic
biogenezy cial bialkowych 1 ziaren a-
leuronowych pomimo licznveh badan
przeprowadzonych na ten temat (Har-
ris, Juliano 1977; Morrison 1 in. 1975;
Paviov 1972). Przypuszcza si¢ jednak,
ze biatka zapasowe odkladane sa w dro-
bnych wakuolach sformowanych uprze-
dnio z retikulum endoplazmatycznego.

Podczas dojrzewania ziarna zwieksza
sie liczba cial biatkowych, a w mniej-
szej mierze ich rozmiary (Harris, Julia-
no 1977; Pavlov 1967, 1972). Proces ten
trwa zwykle do konca dojrzewania ziar-
na. Jedynie w czesci skrobiowej dojrza-
tego bielma pszenicy nie wykryto cial
biatkowych, ktére to twory zostaly pra-
wdopodobnie zdegradowane przez szyb-
ko rosngce ziarna skrobiowe (Adams i
in. 1976; Simonds 1972). Réwniez skro-
biowa czes¢ bielma wysokolizynowych
mutantéw kukurydzy zawiera nieliczne
ciala biatkowe o zredukowanych roz-
miarach.

SYNTEZA WEGLOWODANOW

Podstawowym cukrem transporto-
wym i doplywajgcym do rozwijajacych
sie ziarniakow jest sacharoza (Sakri,
Shannon 1975; Shannon 1974). W nie-
wielkich ilosciach doplywaja do ziarna
takze cukry proste, a wirdod nich prze-
de wszystkim glukoza i fruktoza. U zbéz
cukrami transportowymi sg oprocz sa-
charozy takze prawdopodobnie nisko-
czasteczkowe glukofruktany (Kretovié
1971). Z sacharozy oraz glukofrukta-
néw i cukréw prostych powstaja w zia-
rniakach wszystkie weglowodany oraz
rozne zwigzki pochodne. Przemiany we-
glowodanéw w trakcie dojrzewania zia-
rna zostaly opisane w licznych publi-
kacjach (Abu-Guendia, Appolonia 1972;
MacGregor i in. 1972; Perez 1 in. 1975).



W dojrzewajacym ziarnie gtéwnym kie-
runkiem metabolizmu weglowodanowe-
go jest stopniowe zwigkszanie sie za-
wartosei zlozonych wielocukrow, takich
jak hemicelulozy i skrobia (tab. 3).

W poczatkowym okresie rozwoju zia-
rmakow dominuja w nich cukry pro-
ste (glukoza i fruktoza), sacharoza i o-
livgosacharydy skladajace sie zwykle z
reszt fruktozy. Podczas intensywnego
sromadzenia w bielmie substancji za-
i)usmvych absolutna (w przeliczeniu na
hiclmo jednego ziarniaka) oraz wzgle-
dna ilos¢ wymienionych cukrow w zia-
riie wyraznie maleje (MacGregor i in.
1972; Perez i in. 1975; Tsai i in. 1970;
Turner, Turner 1975). Natomiast w for-
muiacych sie zarodkach (np. jeczmie-
n:a) absolutna ilo$¢ monosacharydow i
sucharozy powoli roénie (Duffus. Rosie
1975).

\W ziarnie zboz pierwszay, lecz przej-
$ciowg forme akumulacyjng stanowia
niskoczgsteczkowe polimery fruktozy-
-iruktany $cislej glukofruktany. Cze-
$ciowo powstaja one z sacharozy, wie-
kszos¢ jednak prawdopodobnie doply-
wa do ziarna z innych organdéw rosliny
(Kretovi¢ 1971). Przyjmuje sie, ze sub-
stancjami wyjsciowymi w syntezie fru-
ktandéw jest sacharoza oraz aktywna
fruktoza (UDP-fruktoza). W procesie
tym do fruktozy zawartej w sacharozie
przylaczaja sie kolejno jednostki fruk-
tozylowe pochodzace z UDP-fruktozy.

Zwiazki te stanowia rezerwe plerwsze)
potrzeby i zanikaja w miare rozwoju
ziarna. Zdaniem Kretovi¢a (1971) w dal-
szych fazach rozwoju ziarna nadmiar
glukofruktanow zostaje przeksztalcony
w skrobie.

Druga forma akumulacyjna sa pen-
tozany nalezace do tzw. hemiceluloz
We wezesnej fazie rozwoju ziarna zboz
(3—9 dni po zapyleniu) przewazaja one
zdecydowanie nad skrobia i ich udzat
w suchej masie dochodzi do 25%, skro-
bi zas dosiega tvlko 1—8%s. W po7Zniej-
szym okresie natezenie syntezy skrobi
wzmaga sie bardziej niz pentozanow 1
w rezultacie w koncowej fazie dojrze-
wania ilo$é skrobi w ziarnie jest wielo-
krotnie wyzsza od ilosci pentozanow
(Boyer i in. 1976; Kozmina 1976). Zwic-
kszanie absolutnej ilosci pentozandéw w
rozwijajacym sie ziarnie jest zwiazane
z synteza skladnikéw Scian komorko-
wych podczas wzrostu objetosci komé-
rek bielma.

Podstawowym weglowodanem zapa-
sowym ziarna jest skrobia. Polisacha-
ryd ten tworzy sie¢ w ziarnie z sacharo-
zy. Obecnosé skrobi w ziarniakach (np.
pszenicy i ryzu) stwierdzono juz w pier-
wszych dniach ich rozwoju. Gromadzi
sie ona wowczas w owocni oraz W 0Sro-
dku zalazka i jego zewnetrznej oslon-
ce. W mlodym ziarnie, komoérki owoent
zawierajg duzg liczbe maltych amylopla-
stow, a w kazdym z nich wystepuje

Tabela 3

Zmiany zawartoSci weglowodandow w dojrzewajacym ziarnie zyta
(Kretovi¢, 1971)

szczegblnych dniach

Cukrowce : 7
|
i 25.VI 5.VII I 15.VII 28.VII

Jednocukry 6,1 2,1 0,4 21
Sacharoza 6,0 44 3,1 2.8
Lewulozany (glukofruktozany) 31.8 12.2 3,0 0.4
Maltoza 0.0 0,0 0.0 0.0
Skrobia 9.0 25.9 37,5 41,2
Hemicelulozy 57 12,8 16.2 17.5
Celuloza 2,0 2.0 2,0 2.4
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wiele maltych granulek skrobi (Jankins
iin. 1974). W koncowej fazie dojrzewa-
nia nasion nastepuje rozklad skrobi o-
wocni przez amylazy. W kilka dni po
zaplodnieniu rozpoczyna sie tez synte-
za skrobi w bielmie ziarniakéw. Proces
biosyntezy skrobi zachodzi poczatkowo
najszybciej w centralnej strefie bielma,
po czym rozprzestrzenia sie peryferyj-
nie. (Petibskaja, Krasnook 1973). W tym
okresie rozwoju ziarna w cytoplazmie
komoérek bielma wystepuje duza liczba
amyloplastow zawierajgcych jedno lub
kilka drobnych ziarn skrobiowych. W
miare rozwoju ziarna w komorkach
bielma, a zwlaszcza w jego centralnej
strefie wzrasta liczba ziaren skrobio-
wych, jak tez zwigkszajg sie ich roz-
miary.

Najwieksze nasilenie syntezy skrobi
przypada na srodkowg i czesciowo na
koncowa faze formowania ziarniakéow,
tj. okres, gdy bielmo jest juz wyksztal-
cone. Tworzaca sie w ziarniakach skro-
bia reprezentowana jest przez wiele
frakcji ziaren skrobiowych réznigcych
sie rozmiarami. W S$rodkowej czesci
bielma ziarna skrobiowe osiggajg wow-
czas duZe rozmiary, wynoszgce okolo
25 ym. W komorkach czesci peryferyj-
nej bielma przylegajgcej bezposrednio
do warstwy aleuronowej ziarna skro-
biowe majg male rozmiary (2—3 um).
W okresie intensywnego gromadzenia
skrobi, na przyklad w ziarniakach jecz-
mienia, Srednie rozmiary ziaren skro-
biowych zmniejszaja sie z 10 um do 3,5
um (MacGregor i in. 1971), nie ulega-
jac juz wiekszym zmianom do pelnej
dojrzatosci. Zjawisko to mozna wyja-
$ni¢ szybkim nagromadzeniem sie w
wewnetrznej strefie bielma duzej licz-
by najmniejszych ziaren skrobiowych
(3 um). W dojrzalym ziarnie jcczmienia
i pszenicy drobne ziarna skrobiowe po-
nizej 7 pm stanowig ponad 80% ogb6lnej
liczby ziaren skrobiowych, duze za$ (po-
wyzej 15 pm) tylko 129/ Natomiast
odmiennie ksztaltujg sie masy obydwu
grup ziaren stanowiace odpowiednie 4
i 93%o.

Najwicksze nasilenie syntezy skrobi
w ziarnie przypada na drugy czesé¢ doj-
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rzalosci mlecznej 1 na poczytek dojrza-
losci woskowej. W tym okresie rozwoju
ziarniakow trwajacym zwykle kilkana-
$cie dni (niekiedy ponad 20 dni) w tkan-
kach bielma gromadzi sic ponad 90%,
catej skrobi (MacGregor i in. 1971; Tsai
i1 in. 1970). W miare rozwoju ziarna
zmienia sie takze natezenie syntezy obu
komponentéw ziaren skrobiowych. W
pierwszym okresie formowania ziarna
ich ziarna skrobiowe skladajy si¢ zwyk-
le w 80—90%¢ z amylopektyny. Podczas
dalszego rozwoju ziarniakdw wyrazme
wzrasta procentowy udzial amylozy (np.
w ziarnie jeczmienia z 10 do 25%) w
syntetyzujacej si¢ skrobi (Boyer i in.
1976; MacGregor i in. 1971). Przytoczo-
ne dane $wiadcza, ze pocziatkowo wzgle-
dna szybkos¢ syntezy amylopektyny
jest wieksza niz amylozy. W dojrzewa-
jacych ziarniakach mutanta kukurydzy
woskowej formujace sie ziarna skrobio-
we zbudowane sa prawic w calosci
z amylopektyny. Natomiast w ziarnie
innych mutantow kukurydzy amyloza
syntetyzuje sie znacznie szybcicj iz
amylopektyna (Boyer i in. 19786).

SYNTEZA LIPIDOW

W formujacych si¢ nasionach i ziar-
niakach szybko wzrasta ilos¢ trojglice-
rydow oraz znacznie wolnicj fosfolipi-
dow (Neéajev, Sandler, 1975; Skarsau-
ne i in. 1970). W miarg rozwoju ziarna
zmienia sie takze natgzenic biosyntezy
poszczegdlnych komponent.()w lipidéw
prostych i zlozonych. Dzicki temu zmue-
nia sie wéwczas sklad iloSciowy pesz-
czegolnych klas lipidow (Nedajev, San-
dler, 1975; Necajev i in. 1977; Noviko-
wa i in. 1973).

W ziarnie mlodym przewazajy ttusz-
cze strukturalne: nalezy do nich gléwnie
fosfolipidy oraz niewielkie ilosci galak-
tolipidéw. Pozostata czes¢ lipidoéw ziar-
na reprezentowana jest przez tluszeze
niepolarne.

W poczgtkowym okresie rozwoju
ziarniakéw zboz lipidy niepolarne wy-
stepuja w postaci wolnych kwaséw thu-
szczowych, ktorym towarzyszy niewiel-



Zmiany zawartosSci (w mg/g lipidéw) wolnych kwaséw ttuszczowych i glicerydow (stanowiacych

Tabela 4

tzw. wolna frakcje lipidow) w dojrzewajacym ziarnie pszenicy (Skarsaune i in., 1970)
- i | , ‘
Zawarto§é . ) . i .
oine. | Wolne kwasy s . . 1.2-dwuglice- | 1,3-dwuglice-
wo:iz \\.':’ %joar thuszczowe Troéjglicerydy iMonoghcerydy | rydy : rydy
I | i
69,0 462 96 28 47 68
66,3 415 201 31 116 116
52,7 380 405 18 112 109
52,3 194 558 14 109 105
46,5 137 554 13 95 103
41,1 78 585 13 89 96
27,3 84 786 7 67 60
25,3 99 719 4 64 42
11,8 10 725 0 56 36
ka ilos¢ trojglicerydow oraz mono- poszczegolnych form stereoizomerdow

1 dwuglicerydow (Skarsaune i in. 1970).
W wielu doswiadczeniach wykazano,
ze poziom trojglicerydow w formuja-
cych sie ziarniakach szybko wzrasta do
ich pelnej dojrzalosci, ilo$é¢ za$ pozosta-
lych komponentéw lipidow niepolar-
nych maleje (tab. 4). W rezultacie tych
zmian lipidy dojrzalego ziarna sklada-
ja sie w 93—95% z trdojglicerydow.
Podczas formowania ziarniakow zmie-
nia sie takze sklad kwasdéw tluszczo-
wych w lipidach. W ziarnie wiekszosci
badanych gatunkéw roslin (np. pszeni-
cy, zyta, owsa) w miare dojrzewania
spada w lipidach procentowa zawartos¢
kwasu linolenowego (18:3), palmityno-
wego (16:0) i stearynowego (18:0), wzra-
sta za$ poziom kwasu linolowego (18:2).
Nalezy jednak nadmienié¢, ze absolutna
ilos¢ wickszosci kwasow tluszezowych
w lipidach (mg/ziarniak) wzrasta pod-
czas dojrzewania ziarna. Najwieksze
jednak zmiany w skladzie kwasoéw ttu-
szczowych (lipidow) obserwuje sie w
okresie dojrzatosci mlecznej i na poczat-
ku woskowe). W wyniku tych zmian w
tluszczach dojrzewajgcego ziarna zwie-
ksza sie procentowy udzial sumy niena-
syconych kwasow tiuszezowych.
Przytoczone zmiany w skladzie kwa-
sow tluszczowych w lipidach formuja-
cych sie ziarniakow sy spowodowane
zmieniajacym sig¢ tempem biosyntezy

trojglicerydéw. Do oznaczenia pozycji
reszty kwasu tluszczowego w trojglice-
rydzie stosuje sie system numeracji spe-
cyficznej, urnieszczajac przedrostek Sn
(stereospecific numbering) przed nazwa
zwigzku. Zgodnie z systemem Sn atomy
wegla w glicerolu numeruje sie tak, jak

§a
Q2
225

S I A
(L2 LTI
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Fozy dojrzevonia

Rys. 3. Zmiany zawartosci dominu_jacych troj-
glicerydéw w lipidach dojrzewajacych =ziar-
niakéw pszenicy (Nefajev i in, 19’17‘): I —
koniec formowania ziarna, II — dojrzalosc
mleczna, 111 — poczatek dojrzalosci \fvosko-
wej, IV — koniec dojrzatosci woskowej, V —
dojrzalesé pelna; 1 — PLO, 2 — OLL, 3 -
PLL, 4 — LLL
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atomy wegla w aldehydzie L-gliceryno-
wym oznaczajac je symbolami: Sn-1,
Sn-2, Sn-3.

Frakcja lipidowa w koncowej fazie
dojrzewania ziarna pszenicy sklada sie
z 88 roznych tréjglicerydow, ktorych za-
wartos¢ waha sie od 0,01 do 18,37% (Ne-
¢ajev 1 in. 1977). Dynamike zmian ilo-
sc1 dominujgeych glicerydéw podczas
formowania sie ziarna pszenicy przed-
stawia rysunek (3). Z danych tego ry-
sunku wynika, ze ilo$¢ glicerydu: Sn-1.
2,3-tréjlinolowego (Sn-LLL) wyraznie
wzrasta w miare¢ rozwoju ziarna; zawar-
tos¢ glicerydu Sn-1-oleino-2, 3-dwuli-
nolowego (Sn-OLL) osigga maksimum
na poczatku dojrzalosci woskowej, na-
tomiast zmniejsza sie poziom glicery-
déw: Sn-1-palmityno-2,3-dwulinolowe-
go (Sn-PLL) i Sn-l-palmityno-2-lino-
lo-3-oleinowego (Sn-PLO).

REGULATORY WZROSTU
(FITOHORMONY)

Wazne funkcje w regulacji procesu
rozwoju ziarniakéw peinig fitohormony.
Nalezg do nich auksyny, cytokininy, gi-
bereliny oraz inhibitory wzrostu.

Auksyny tworza sie w nasionach oraz
doplywaja do nich z rofliny macierzy-
ste]. Zwigzkiem wyjsciowym do syntezy
auksyn jest tryptofan. Na ogél ziarnia-
ki w poczatkowym okresie swego roz-
woju zawieraja niewielkie ilo$eci wol-
nych auksyn reprezentowanych przez

o
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Rys. 4. Zmiany ilosciowe stymulatoréw wzro-

stu w dojrzewajgcym ziarnie pszenicy (Whe-

eler. 1972). Ilo$¢ cytokinin (0-o0) przedstawio-

no jako ekwiwalent zeatyny, auksyny ((J-[)

jako ekwiwalent IAA i giberelin (A — A) ja-
ko ekwiwalent GA,.
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[AA (Wheeler 1972). W muare dalszego
formowania si¢ ziarna 1los¢ wolnych
auksyn szybko zwieksza sic (glownie w
zarodkach) osiagajac maksimum np. w
ziarniakach pszenicy w srodkowej fazie
ich rozwoju (rys. 4). Po sformowaniu
sie zarodka auksyny zaczynajin groma-
dzi¢ sie w zapasowych cze¢sciach ziarna
tj. w bielmie.

W koncowej fazie dojrzewania ziarna
ilo$¢ wolnych auksyn zmnicjsza si¢ i w
dojrzatym ziarnie jest juz znikoma (rys.
4). Przechodza one wéwezas w forme
nieaktywna, tworzuc polaczenia kom-
pleksowe z roéznymi skiladnikami ko-
moérki. Na przyklad w dojrzalym ziar-
nie kukurydzy 95%a auksyn wystepuje
w formie zwiazanej. W ziarnie tym wy-
kryto dwie grupy kompleksow roznia-
cych sie masami czgsteczkowymi. 50%,
zwiazanej auksyny stanowia niskocza-
steczkowe estry IAA 1 mioinozytolu
(Piskornik, Bandurski 1972; Uleda i in.
1970). Pozostala czes¢ (50%0) zwiazkow
indolowych dojrzalego ziarna kukury-
dzy reprezentowana jeost przez wysoko-
czasteczkowy kompleks  zbudowany
7z TAA i polisachararydu typu glukanu.
Kompleks ten powstaje w ziarnie w
30—50 dniu jego dojrzewania, czemu
towarzyszy jednoczesnc obnizenic po-
ziomu estrow IAA — inozytolu oraz
wolnych auksyn.

Cytokininy stanowia drugg grupg na-
turalnych stymulatoréw wzrostu. Naj-
wieksza aktywnos¢ biologiczna przeja-
wiaja cytokininy w poczatkowym okre-
sie rozwoju ziarniakoéw (rys. 4). W miare
dojrzewania zawarto$¢ w ziarniakach
raptownie sie obniza (rys. 4). Michael,
Seiler-Kelbitsch 1972; Wheeler 1972).
Jedynie w zarodkach znaczna aktyw-
no$¢ zwigzkow cytokininowych utrzy-
muje sie przez caly okres dojrzewania
ziarna. Giéwna cytokining dojrzewaja-
cych ziarniakéw jest zeatyna (Wheeler
1972). Wystepuje ona w formujacych
sie ziarniakach jako wolna zasada oraz
w polgczeniu z rybozg (rybozyd zeaty-
ny) i niekiedy dodatkowo z fosforanem
(rybotyd zeatyny) (Letham i in. 1977).
Najwieksza aktywnos¢ fizjologiczng
przejawia wolna zasada.



W formujacych sie ziarniakach kuku-
rydzy, obok weczesniej wykrytej zeaty-
ny wystepuje wiele zwigzkow pochod-
nych adeniny, ktére wykazuja aktyw-
nosé cytokininowa. Przypuszcza sie, ze
niektére z tych zwiagzkéw powstaja w
ziarniakach w wyniku enzymatycznych
przeksztalcen zeatyny (Letham i in.
1977).

Gibereliny stanowia frzecia grupeg
hardzo aktywnych stymulatorow wzro-
stu i rozwoju, a ich rola w nasionach jest
szczegdlna. Reguluja one procesy Zwia-
zane z formowaniem sie ziarniakow i na-
sion. W czasie rozwoju ziarna aktywnosc
wolnych  giberelin wykazuje duza
zmienno$é. W dojrzewajacym ziarnie
pszenicy i jeczmienia wyrdzniono dwa
okresy wzmozonej aktywnosci wolnych
giberelin (Mounla, Michael 1973; Re-
jowski 1964, 1969). Zwigkszona aktyw-
ho$¢ omawianych substancji w poczat-
kowym okresie rozwoju ziarnigk.a (qd
6 do 18 dnia po zapyleniu) wigze SI¢
z formowaniem zasadniczych organow
zarodka. Drugi szezyt aktywnoscl gibe-
relin przypada na okres maksymalne-
go gromadzenia w ziarnie matenglow
zapasowych. W koncowej fazie dojrze-
wania ziarna poziom giberelin gwaltow-
nie spada (rys. 4). .

Zanikanie aktywnosci giberelin w
ziarnie osiggajacym dojrzalosc fizjolo-
giczng jest spowodowane przeksztalce-
niem sie giberelin wolnych w formy
zwiazane. W ostatnich latach wyodre-
bniono z dojrzalych nasion wielu gatun—
kow ro$lin rozne gibereliny zwigzane.
Sa to zwykle glikozydy lub estry gibe-
relin z cukrami prostymi.

Przypuszcza sie, ze endogenne inhi-
bitory wzrostu wspoétuczestnicza Wraz
z cytokininami, giberelinami i auksyna-
mi w regulacji podstawowych procesow
biochemicznych i fizjologicznych prze-
biegajacych w dojrzewajacych ziarnia-
kach. Wsrod inhibitoréw wystepujacych
w ziarnie przewazaja na ogot zwigzki
fenolowe oraz polaczenia naleiace do
terpenoidow. Zwigzki terpenoidowe re-
prezentowane S3 gléwnie przez kwas
abscysynowy (ABA).

W ziarniakach zb6z, np. pszenicy, jecz-

5 IHAR

Tabela 5

Za\_avartoéé ABA w dojrzewajacym ziarnie
jeczmienia (Goldbach, Michael, 1976)

Ng ABA/1000 Ng ABA/100 g
Dni po ziaren suchej masy
zapyle-
niu bielmo izc?ref:- bielmo | zarodek
25 1000 100 4000 17000
33 2000 1300 5000 80000
40 300 900 1000 66000

mienia akumulacja ABA rozpoczyna si€

w poczatkowej fazie ich rozwoju, osig-
gajac maksimum w chwili, kiedy ziar-
niaki uzyskuja mnajwieksza objetosc
(Swiezg mase) (Goldbach, Michael 1976;
King 1976; McWha 1975; Stominski i in.
1979). Gromadzenie ABA w formuja-
cych sig ziarniakach przebiega jednocze-
$nie z intensywnymi procesami wzro-
stowymi. W miare dalszego dojrzewa-
nia ziarniaki tracg wode, czemu towa-
rzyszy raptowne obnizenie sie zawarto-
$ci ABA w ich tkankach. Jedynie w za-
rodkach jeczmienia wysoki poziom ABA
utrzymuje sie do koncowej fazy dojrze-
wania ziarna (tab. 5). Sztuczna dehydra-
tacja niedojrzalych ziarniakéw réwniez
znacznie obniza ilo$¢ ABA oraz zwigk-
sza ich zdolnos$¢ kielkowania (King,
1976). Przypuszcza sie wiec, ze omawia-
ny inhibitor zapobiega przedwczesnemu
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Rys. 5. Zmiany iloSci wolnego (——)' i zwia-
zanego (....ew ) ABA w ziarnie pszenicy pod-.
czas dojrzewania (King, 1976)
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Tabela 6

Zmiany zawartosci wolnych kwasow fenolowych w dojrzewajacym ziarnie jeczmienia
(Stominski, 1977)

| Liczba dnj po kwitnieniu

19 31 o 42 L
Kwasy { mg/g mg/g mg/g.
ng/ziarno | suchej , hg/ziarno suchej ng/ziarno suchej
i masy 1 ’ masy I masy
salicylowy 14,2 0,85 9,7 0.28 2.3 0,06
p-hydroksyben-
Zoesowy 94,2 5,65 95,3 2,76 67,3 1,82
wanilinowy 35,2 2,11 19,3 0,56 4.1 0.11
o-kumarowy 5,2 0,31 4,0 0,12 4.0 0.11
protekatechowy 10,4 0,62 9,7 0,23 11,3 0.30
m-kumarowy 12,6 0,76 7,3 0,21 4.5 0,12
SYyryngowy 15,3 0,92 58,9 0,23 13.4 0.36
p-kumarowy 31,0 1,86 29,0 0,84 8,7 0,23
ferulowy 246,6 14,80 438,6 12,72 95,7 2,58
sinapowy 4,7 0,28 44 0,13 1.9 0,05
Suma kwaséw
w mg/g s.m. 28,16 18,03 5,80
kietkowaniu niedojrzalych nasion na ro- dopodobnie abscysylo-glukopiranozyd
slinie macierzystej oraz pelni blizej nie- (rys. b).

okreslone funkeje regulacyjne zwiaza-
ne z formowaniem sie nasion.

Szybkie zmniejszenie sie ilosci ABA
w ziarniakach w trzeciej fazie ich doj-
rzewania mozna objasni¢ przemiang
kwasu abscysynowego w inne zwigzki
chemiczne. Prawdopodobnie ABA ulega
wowcezas metabolizmowi do kwasu fa-
zeinowego, dwuhydrofazeinowego itp.
W dojrzewajacych ziarniakach pszenicy
niewielka ilos¢ ABA przeksztalea sie po-
nadto w forme zwigzana, tworzac praw-

Dynamike ilosci kwasow fenolowych
w dojrzewajacym ziarnie jeczmienia
przedstawia tabela 6. Najwiekszg suma-
ryczng zawartoscig tych zwigzkéw cha-
rakteryzuje sie ziarno w fazie dojrza-
loSci mlecznej (19 dni po kwitnieniju)
i woskowej (31 dni po kwitnieniu). W
koncowej fazie dojrzewania, tzn. w
okresie dehydratacji ziarna wyraznie
zmniejsza sie zawartos¢ kwasow fenolo-
wych (tab. 6).
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Pesmome

B o0630pe paceMoTpensr cmoco6 u ouepen-
HOCTE HAKOIIICHMA OCHOBHBIX KOMIIOHCHTOR
B Da3BMBAIOINEMCA U co3pepaiomeM S3€PHE.
B ofummx 4YepTax IpencTraBiedn! cuHTe3 M Ha-
ROINJleHUe CJHEAYIOIMX coenuHeHmii: OEJKOB,

HYKJIEMHOBBIX KMUCJIOT, YTJIEBOAOB, JHMIIMIOB
M perymaropos pocra. IIpomecc OmocuHTE3a
3anacueix Gesnxos B sHAOCIEpMe NPEACTABJIEH
B CBA3M € yJacTHMeM B STOM mpomecce cBoGox-
HBIX U CBSI3aHHBIX HOJIUCOMOB.

Summary

The author discusses in the review the way
and sequence along which the fundamenta]
constituents are stored up in the developing
and ripening cereal kernels. He presents the
general plan of the synthesis and accumula-
tion in the kernels of nucleic acids, proteins,

carbohydrates, lipids and growth regulators.
He exposes the course of the biosynthesis
of reserve proteins going on in the endosperm
with emphasis beeing laid on the role of free
and bound polysomes which take part in this
process.
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