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Accumulation of basie constituents in ripening cereal kernels 

Rozwój ziarniaków zależy od stałego 
dopływu związków organicznych (cu
krów prostych i sacharozy, aminokwa
sów, amidów, witamin itd.), soli mine
ralnych (azotanów, fosforanów, siarcza
nów i innych makro- i mikroelemen
tów) oraz wody. Ze związków tych po
wstają w ziarniakach substancje stru
kturalne i zapasowe. W formujących 
się ziarniakach przeważają wyraźnie 
procesy anaboliczne nad kataboliczny
mi. Niemniej jednak reakcje rozpadu 
związków organicznych są powiązan~ z 
procesami syntetycznymi. W wymku 
bowiem degradacji węglowodanów two
rzą się różnorodne metabolity oraz wy
zwala się energia chemiczna (głównie 
w postaci ATP). Pośrednie produkty 
przemiany węglowodanów (glikolizy i 
cyklu pentozowego) i cyklu Krebsa są 
stale wykorzystywane w formujących 
się ziarniakach do biosyntezy różnych 
makrocząsteczek oraz wielu związków 
fizjologicznie czynnych (m. in. regula
torów wzrostu). Energia chemiczna wy
tworzona w toku oddychania nasion 
służy do biosyntezy wiązań peptydo
wych - w białkach, fosfodwuestro
wych - w kwasach nukleinowych, gli
kozydowych - w cukrach złożonych i 
estrowych - w lipidach. 

Całością metabolizmu rozwijających 
się nasion kierują bezpośrednio enzy
my, wytwarzane według programu 
przekazywanego przez aparat genety
czny komórek. Proces rozwoju i różni
cowania się ziarniaka jest zatem deter
minowany przez informacje zawarte w 
DN A jądra komórkowego. 

SYNTEZA KWASÓW NUKLEINOWYCH 

Powstawanie i funkcjonowanie ko
mórki, organu, czy całego organizmu 
jest możliwe dzięki syntezie określo
nych białek, zwłaszcza strukturalnych 
i enzymatycznych. Informacja genety
czna zakodowana sekwencją nukleoty
dów w DNA, dotyczny głównie progra
mu biosyntezy białek komórł:rnwyc~. 
Proces formowania się ziarniakow, kto
remu towarzyszy specjalizacja i ró~ni
cowanie siq komórek wynika z realiza
cji określonych tylko informacji gene
tycznych zawartych w DNA. Sterov~ra
nie zatem procesem rozwoju nas10n 
sprowadza się w znacznej mierze do re
gulacji mechanizmu biosyntezy białk~. 
Aby jednak mogło dojść do przekaz.ai;-1a 
informacji z DNA jądrowego do m1eJSC 
syntezy białka - polirybosomów w cy-
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toplazmie, muszą uprzednio powstać na 
wzorcu DN A odpowiednie cząsteczki 
RNA (w tym mRNA). 

Za pomocą metod chemicznych wy
kazano, że w miarę dojrzewania ziar
niaków żyta, pszenicy, owsa, kukury
dzy i sorga wzrasta w nich zawartość 
RNA i DNA (w przeliczeniu na ziar
niak), osiągając maksimum w fazie doj
rzałości woskowej (Jennigs, Morton 
1963; Johari i in. 1977; Jones i in. 1977). 

Badając jednak oddzielnie bielma i 
zarodki stwierdza się, że synteza RNA 
i DNA w zarodkach trwa prawie do 
końca dojrzewania ziarniaka (Duffus, 
Rosie 1975; Dure 1975; Górecki 1976; 
Kulka 1966). W bielmie natomiast pro
ces ten przebiega równolegle do natę
żenia podziałów komórkowych kończąc 
się po ok. 20 dniach od chwili zapyle
nia (Abdul-Baki, Baker 1973; Dure 
1975). W okresie dojrzałości wosko
wej i pełnej obserwuje się w biel
mie wyraźne obniżenie zawartości RNA 
(w przeliczeniu na ziarniak). Z przed
stawionych danych wynika, że postę
pującemu starzeniu się bielma w koń
cowej fazie formowania się ziarna to
warzyszy degradacja rybosomów. Isto
tnie, w skrobiowej części bielma ziar
na dojrzałego nie udało się wykryć czą
stek rybonukleoproteidowych przypo
minających rybosomy (Abdul-Baki, Ba
ker 1973). W tym czasie komórki zarod
ka zachowują rybosomy w pełni akty
wne i o niezmienionej strukturze. 

Stwierdzono również, że stosunek ilo-

Tabela I 

Skład nukleotydowy rRNA (procenty 
molowe) w różnych fazach rozwoju ziarna 

sorga (Johari i in. 1977) 

Nukleotyd 
I Dni po wykłoszeniu 
----w-1111241-m 

AMP 28,6-0 24,50 24,28 17,00 
GMP 28,89 28,51 27,46 32,08 
CMP 21,60 22,29 23,50 27,00 
UMP 19,41 23,81 23,50 23,12 
Fosforan 
pseudourydyny 1,0-0 0,88 1,18 0,80 
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ści rRNA do tHNA \V roz\\"lj<IJ<!cym się 
ziarnie sorga nie ull•ga Wil;ksz:vm zmia
nom (Johari i in. 1974). Zmw111;i sie na
tomiast wówczas znacZl1ll' skład nukle
otydowy rRNA (tab. 1). 
Żródłem nukleotydów do syntezy 

RNA w dojrzewaj<icych ziarniakach są 
zapewne liście. w których nukleotydy 
powstajq ze zwiqzków prostszych Nie 
wykluczona jc:st jednak możl iwo.Sc po
wsta\vania nukleotydinv w samych 
ziarniakch zwłaszcza Wl' wczt'snym o
kresie ich formowania sit;. 

W dojrzewającym ziarnie wykryto 
następujące nukleotydy: mono-, dwu
i trójfosforany adenozyny, guanozyny, 
cytydyny i urydyny oraz niektóre ich 
pochodne (np. ADP-glukozę, UDP-glu
kozq, NAD i NADP (Dure 1975; Jenner 
1968; Tsai i in. 1970; Turner, Turner 
1975). Zmiany zawartości poszczegól
nych wolnych nukleotydóv./ wykrytych 
w dojrzewającym ziarnie pszenicy 
przedstawia tabela 2. Zawartość· nukle
otydów (w µg/kg świeżej masy) w ziar
nie ryżu w fazie dojrzałości mlecznej 
przedstawia siq według Ovearova ( 1976) 
następująco: A TP-30, N ADP-18, GMP-
31, UMP-67, ADP-72, UDPG-56, GDP-
7, UDP-67, ATP-87, GTP-8 i UTP-50. 

SYNTEZA BIAŁEK 

Do rozwijających się ziarniakóv.,: do
pływają z innych części rośliny zwi<1z
ki azotowe niebiałkowe, głównie amino
kwasy, wśród których dominują pod 
względem ilościowym amidy amino
kwasów dwukarboksylowych (Grzesiuk 
1961, 1971; Kozmina 1976; Pavlov 1967; 
Pavlov i in. 1975, 1975a). 

Podstawowym źródłem amidów i a
minokwasów dopływających do formu
jących się ziarniaków są liście i korze
nie oraz w mniejszej mierze źdźbło (Ko
lesnik, Pavlov 1977; Ovearov 1976; Pav
lov i in. 1973, 1975, 1975a). Przyjmuje 
się, że około 65°/o białka powstaje w 
ziarnie (np .pszenicy) kosztem substan
cji azotowych zgromadzonych w czę
ściach wegetatywnych roślin w okresie 
poprzedzającym ich kwitnienie (Pavlov 



Tabela ·· 

Skład wolnych nukleotydów w dojrzewających ziarnach pszenicy 
(Jenner, 1968) 

----

12 dni po kwitnieniu 32 dni po kwitnieniu 
Nazwa 

nukleotydu n~tmole.g 
świeżej masy 

~AD 99 
AMP 72 
ADP 15 
ATP 304 
ADP-glukoza 106 
UMP 25 
UDP 204 
UTP 254 
UDP-glukoza 350 

--------

1967; Pavlov i in. 1973, 1975, 1975a). 
Pozostała część białka (ok. 35°/o} nagro
madza się w ziarnie w rezultacie po
brania azotu z gleby w okresie dojrze
wania ziarna. Jednak stosunek między 
tymi wielkościami może ulec zmianie w 
zależności od zaopatrzenia w azot ro
ślin po kwitnieniu. 

Oprócz organicznych związków azo
towych do dojrzewających ziarniaków 
mogą wnikać drobne ilości jonów amo
nowych, na co wskazują doświadczenia 
z 15NHH (Pavlov i in. 1973). Pobrany 
za pomocą korzeni jęczmienia (w fazie 
dojrzałości mlecznej) znakowany jon a
monowy już po 30 min. przekształca się 
w samych korzeniach w amidy (głów
nie glu tarninę), a następnie w amino
kwasy. Niewielka ilość t5NH4+ dostaje 
s~ę z prądem transpiracyjnym do nad
zi_e~nych organów rośliny w tym rów
mez d? rozw~jających się ziarniaków. 
Przem1eszczaJące się do ziarniaków jo
n;y amonowe są najpierw zużywane do 
biosyntez>': ~lutaminianu i glutaminy o
raz w_ ~meJs~ej mierze do syntezy as
parag1manu i asparaginy (Maclonnel 
1969). 
Dominującą ilościowo substancją a

zotową, która dopływa do ziarniaków 
z liści (we floemie) oraz z korzeni (z 
prądem transpiracyjnym) jest glutami
na. Amid ten jest, jak się wydaje, ldu
czo\'l.''1 substancją, z której powstaje 

n1unole/ziar- I n~imole/g n~imole ziar-
niak świeżej masy niak 

4,5 40 3.1 
0.7 32 2.5 
3.3 62 4.8 

13.9 122 9.5 
4.8 101 7,8 
1,2 8 0,6 
9,3 57 4,4 

11,6 18 1,4 
16,0 2()4 15,8 

wiele różnych aminokwasów ziarna. Z 
glutaminy tworzy się m. in. glutami
nian przy udziale enzymu syntazy glu
taminianowej (niedawno odkryty en
zym). Reakcja ta przebiega następujq
co: 

glutamina --r ketoglutaran + NADPH:! 
~ 2 glutaminian + NADP. Aktywność· 
wspomnianej syntazy szybko rośnie w 
bielmie w miarę dojrzewania ziarna, o
siągając maksimum podczas intensyw
nego gromadzenia białek zapasowych 
(Sodek, Sliva 1977}. 

Wytworzony w ziarnie w opisany po
wyżej lub inny sposób kwas glutamino
wy jest zapewne źródłem azotu amino
wego wykorzystywanego następnie do 
wtórnej syntezy wielu innych amino
kwasów. Wprowadzając np. do rośliny 
pszenicy znakowany (14C) glutaminian 
stwierdzono, że znaczna jego część prze
kształca się w ziarnie m. in. w prolinę 
(Kozmina 1976; MacConnel 1969). 
Dopływ substancji azotowych do roz

wijającego się ziarna ustaje w fazie 
dojrzałości woskowej, lecz ich prze
kształcanie się w białko trwa prawie do 
pełnej dojrzałości ziarna (Kozmina. 
1976). 

W początkowym okresie formowania 
się ziarna zbóż wśród związków azoto
wych dominuje azot niebiałkowy (ami
nokwasy i amidy) oraz białkowy: albu
miny globuliny (Dexter, Dronzek 
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1975; Górecki, Kulka 1979). W miarę 
dojrzewania ziarna maleje wyraźnie 
procentowy udział azotu niebiałkowego 
i szybko wzrasta poziom prolamin iglu
telin (Górecki, Kulka 1979; Pleskov 
1975). 

W zarodkach zbóż absolutna ilość (na 
zarodek) albumin i globulin wzrasta do 
końca dojrzałości woskowej ziarna (rys. 
1). W bielmie natomiast całkowita za
wartość (na ziarniak) albumin i globu
lin początkowo wyraźnie zwiększa się, 
później zaś utrzymuje się na stałym po
ziomie lub nieznacznie wzrasta (Brandt 
1976; Pavlov 1975). W bielmie ziarnia-
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ków żyta ilość albumin i globulin wy
raźnie jednak rośnie do końcowej fazy 
dojrzewania (rys. 1). 

Intensywna synteza prolamin i glu
telin, białek tworzących gluten, zacho
dzi w okresie dojrzałości mlecznej i 
trwa prawie do końca dojrzewania. W 
niektórych przypadkach gromadzenie 
glutelin w ziarnie rozpoczyna się wcze
śniej n~ż p~ola~in. Natężenie syntezy 
prolamin 1est Jednak zwykle większe 
niż glutelin, dlatego też prolaminy są 
dominującą grupą białek ziarna. Nagro
madzenie się prolamin w ziarnie żyta 
podczas dojrzewania prze biega z małą 



mtensywnosc1ą, dlatego też dojrzałe 
ziarno zawiera stosunkowo małe ilości 
prolamin (rys. 1). 
Głównymi białkami zapasowymi ziar

na owsa są globuliny. Białka te zbudo
wane sc.1 z dwóch typów podjednostek o 
mcisach cząsteczkowych: 21000 i 31000 
daltonów. Ilość globulin ziarna owsa ro
śnil' systematycznie od 4 do 16 dnia po 
zapyleniu (Luthe, Peterson, 1977). 

Zmieniający si~ podczas dojrzewania 
zi::irna skład frakcyjny białek ma wpływ 
na ich skład aminokwasowy. Na przy
kład w białkach dojrzewających ziar
niaków jęczmienia, a także pszenicy, 
wzrasta zawartość kwasu glutaminowe
go i proliny, zmniejsza się zaś ilość li
zyny, histydyny, kwasu asparaginowe
go, abniny i waliny. Spowodowane to 
jest głównie zwic;kszeniem się ilości pro
lamin w ziarnie (Brandt 1976; Dexter, 
Dronzek 1975; Pleskov 1975). Zmienia 
sic; również w pewnej mierze skład a
minokwasowy poszczególnych frakcji 
białkowych, co najwyraźniej zaznacza 
się u prolamin i glutelin (Brandt 1976; 
Dexter, Dronzek 1975). Istota tych 
zmian polega na zmniejszeniu się w po
szczególnych frakcjach białkowych ilo
ści lizyny i kwasu asparaginowego oraz 
wzroście ilości proliny i kwasu gluta
minowego. Prawidłowość tę można wy
tłumaczyć pojawieniem się w toku roz
woju ziarniaka nowych komponentów 
białkowych w obrębie danej frakcji 
(Brandt 1976; Konariev i in. 1974). 

Przytoczone dane świadczą ponadto o 
ty~, że. w miarę rozwoju ziarna war
tosc odzywcza białek stopniowo się po
garsza. Natomiast korzystnym następ
s~weI? znacznego gromadzenia się w 
z1ar1:11e podczas dojrzewania kwasu glu
tammo":'ego, glutaminy oraz proliny 
(stanowią one około 400;0 składu białek) 
jest dodatni wpływ tych aminokwasów 
na kształtowanie się wigoru (siły rosto
wej) siewek (Flint i in. 1975). 

Mechanizm biosyntezy białek zapa
sowych był 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 rozwipncych 
si(; ziarniaków owsa mogą przeprowa
dzić biosyntezę globulin ,,. ukbdzie 
bezkomórkowym w obecności supcrna
tantu z zarodków pszenicy tLuthc. Pe
terson 1977). W biosyntezie globulin 
owsa uczestniczą zarówno polisomy 
wolne, jak i związane z retikulum en
doplazmatycznym. AktY'vność poliso
mów związanych w syntezie globulin 
jest jednak dv.-·ukrotnie wyższa niż po
lisomów wolnych (LuthP. Peterson 
1977). Wśród polisomów zwi<łzanych do
m.nują polisomy o dużej masie, skła
dajćłCe się nm\·et z dziewięciu i \viqksze j 
liczby rybosomów. Frakcja rybosomal
na nie związana z błonami retikulum 
reprezentowana jest natomiast głównie 
przez monosomy oraz w mniejszej mie
rze prz2z ich di-, tri- i tetramery. \Vy
liczono np., że polisomy składające się 
z dziewięciu rybosomów mogą brJ.ć u
dział w syntezie podjednostki globuli
nowej ziarna owsa o masie ~1000 dalto
nów (Luthe, Peterson 1977). 

Ostatnio obiektem intensywnych ba
dań nad mechanizmem biosyntezy bia
łek zapasowych są dojrzewające ziar
niaki kukurydzy. Białka zapasowe biel
ma kukurydzy reprezentowane są głó
wnie przez zeiny. Gromadzenie zein 
rozpoczyna się w ziarnie w 16 dniu i 
trwa do 40 dnia po zapyleniu (Jones i 
in. 1977). Małe ilości zein gromadzą się 
w ziarnie mutanta kukurydzy (opa
que-2); synteza tego białka rozpoczyna 
się w 20 dniu i trwa do 28 dnia po za
pyleniu (Jones i in. 1977). 

Frakcja rybosomalna nie związana z 
błonami retikulum wydzielona (w 22 
dniu po kwitnieniu) z ziarna obu wy
mienionych form kukurydzy zawiera o
prócz polisomów dużą ilość monoso
mów. Wśród wolnych polisomów domi
nują polisomy składające się 8, 9 i 10 
rybosomów (rys. 2). 

W dojrzewającym ziarnie kukurydzy 
wśród polisomów związanych niewielką 
ilość stanowią monosomy. W ziarnie 
normalnej formy kukurydzy (w prze
ciwieństwie do mutana (opaque-2) o
prócz polisomów zbudowanych z 2-9 
rybosomów, wyróżnia się ponadto trzy 
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Rys. 2. Wolne (A) i związane (B) polirybosomy 
wypreparowane z rozwijających się ziarnia
kóv.· kukurydzy (Jones i in. 1977): m- mono
somy: liczby 1-10 oznaczają komponenty 

frakcji polisomalnej 

grupy polisomów o dużych masach, 
składające się z 10-22 rybosomów (Jo
nes i in. 1977). 
Wśród związanych polisomów mutan

ta przeważają polisomy złożone z 8 do 
9 rybosomów. Należy podkreślić, że po
lisomy związane o dużych masach cha
rakteryzują się znacznie większą akty
wnością w syntezie zein niż polisomy 
mniejsze. Podczas rozwoju ziarna ku
kurydzy zeiny syntetyzowane są głów
nie przez polisomy związane. 

W miarę dojrzewania ziarna tj. pod
czas jego dehydratacji obserwuje się 
wyraźną degradację polisomów w biel
mie, czemu towarzyszy wzrost ilości 
frakcji monosomalnej. 

Miejsce gromadzenia białek zapaso
wych. Większość białek zapasowych o
raz niewielkie ilości białek enzymatycz
nych gromadzą się podczas dojrzewa
nia ziarna w specyficznych tworach ko
mórkowych zwanych ciałami białkowy
mi (występują w skrobiowej części biel
ma i zarodka) i ziarnami aleuronowymi 
(w komórkach aleuronowych). Ciała 
białkowe pojawiają się w skrobiowej 
części bielma oraz zarodkach po zakoń-
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czeniu podziałów komcirkl>\\·ych Poja
wienie się ciał bwłko\\"ych w ziar111e 
zbiega si<.; zwykle z poczqtkit·m inten
sywnej biosyntezy białek zap<1su\\"ych. 
czemu towarzyszy znacz1w nah;żt>nip 

proliferacji szorstkil·go n·t1kulum c-n
doplazma tyczne go (Du n' 1~7 :1). 

Nie udało sit: dotychczas wyjasnić 
biogenezy ciał białkowych i ziaren a
leuronowych pomimo licznych badań 
przeprowadzonych na ten temat (Har
ris, Juliana 1977; Morrison 1 in. 1975; 
Pavlov 1972). Przypuszcza si<; jednak, 
że białka zapasowe odkładane s<1 w dro
bnych wakuolach sformowanych uprze
dnio z retikulum endoplazmatycznego. 

Podczas dojrzewania ziarna zwiększa 
się liczba ciał białkowych, a w mniej
szej mierze ich rozmiary (Harris, .Julia
na 1977; Pavlov 1967, 1972). Proces ten 
trwa zwykle du końca dojrzewania ziar
na. Jedynie w części skrobiowej dojrza
łego bielma pszenicy nie wykryto ciał 
białkowych, które to twory zostały pra
wdopodobnie zdegradowane przez szyb
ko rosnące ziarna skrobiowe (Adams i 
in. 1976; Simonds 1972). Również skro
biowa część bielma wysokolizynowych 
mutantów kukurydzy zawiera nieliczne 
ciała białkowe o zredukowanych roz
miarach. 

SYNTEZA WĘGLOWODANÓW 

Podstawowym cukrem transporto
wym i dopływającym do rozwijających 
się ziarniaków jest sacharoza (Sakri, 
Shannon 1975; Shannon 1974). W nie
wielkich ilościach dopływają do ziarna 
także cukry proste, a wśród nich prze
de wszystkim glukoza i fruktoza. U zbóż 
cukrami transportowymi są oprócz sa
charozy także prawdopodobnie nisko
cząsteczkowe glukofruktany (Kretovic 
1971). Z sacharozy oraz glukofrukta
nów i cukrów prostych powstają w zia
rniakach wszystkie węglowodany oraz 
różne związki pochodne. Przemiany wę
glowodanów w trakcie dojrzewania zia
rna zostały opisane w licznych pu bli
kacjach (Abu-Guendia, Appolonia 1972; 
MacGregor i in. 1972; Perez i in. 1975). 



W dojrzewającym ziarnie głównym kie
runkiem metabolizmu węglowodanowe
go jest stopniowe zwiększanie się za
wartości złożonych wielocukrów, takich 
jak hemicelulozy i skrobia (tab. 3). 

\V poczqtkowym okresie rozwoju zia
rr11aków dominują w nich cukry pro
ste (glukoza i fruktoza), sacharoza i o
ligosacharydy składające się zwykle z 
rc•szt fruktozy. Podczas intensywnego 
.~romadzPnia w bielmie substancji za
pasowych absolutna (w przeliczeniu na 
bielmu jednego ziarniaka) oraz wzglę
ct11a ilośC:· wymienionych cukrów w zia
nrn· wyraźnie maleje (lVfocGregor i in. 
1972; Perez i in. 1975; Tsai i in. 1970; 
Turner. Turner 1975). Natomiast w for
mu h1cych się zarodkach (np. jęczmie
n ::1) 'absulutn<1 ilość monosacharydów i 
sacharozy powoli rośnie (Duffus. Rosie 
1 Wi5). 

\V ziarnie zbóż pierwsz:\, lecz przej
ściową formę akumulacyjną stanowią 
niskoczć1steczkowe polimery fruktozy
-fruktany ściślej glukofruktany. Czę
śc10wo powstają one z sacharozy. wię
kszość jednak prawdopodobnie dopły
wn do ziarna z innych organów rośliny 
(Kretovic 1971). Przyjmuje się, że sub
stancjami wyjściowymi w syntezie fru
ktnnów jest sacharoza oraz aktywna 
fruktoza (UDP-fruktoza). W procesie 
tym do fruktozy zawartej w sacharozie 
przyłączają się kolejno jednostki fruk
tozylowe pochodzące z UDP-fruktozy. 

Z\\'1:izki te stanuwi<1 rczl'rw<.; pierwsze] 
potrzeby i zanikają \V miarę rozwoju 
ziarna. Zdaniem Kretovica (1971) \\'dal
szych fazach rozwoju ziarna nadmiar 
glukofruktanów zostaje przeksztC1łcony 
w skrobię. 
Drugą form<! akumulacyjną sa pen

tozany należące do tzw. hemiceluloz 
We wczesnej fazie rozwoju ziarna zbóz 
(3-9 dni po zapyleniu) przeważaj<! one 
zd0cydowanie nad skrobi:! i ich udział 
\\' suchej masie dochodzi do '.2;) 0 ·o. skro
bi zaś dosięga tylko 1-8°/o. W póżnil„J
szym okresie natężenie syntezy skrob~ 
wzmaga się bardziej niż pentownów 1 
w rezultacit' \\' kol'lcowej fazie dojrze
wania ilość skrobi w ziarnie jt--st \v1elo
krotnie \\'yższa od ilości pentozanÓ\\' 
(Boycr 1 in. 1976; Kozmina 1976). z,,·i~
kszanie absolutnej ilości pPntozanÓ\\' \\' 
rozwijającym się ziarnie jest zwi<!zane 
z syntezą składników ścian komórko
wych podczas wzrostu objętości komó
rek bielma. 

Podstawowym węglowodanem zapa
sowym ziarna jest skrobia. Polisacha
ryd ten tworzy się w ziarnie z sacharo
zy. Obecność skrobi w ziarniakach (np. 
pszenicy i ryżu) stwierdzono już w pier
wszych dniach ich rozwoju. Gromadzi 
się ona wówczas w owocni oraz \\' ośro
dku zalążka i jego zewnętrznej osłon
ce. W młodym ziarnie, komórki owocn: 
zawierają dużą liczbę małych amylopla
stów, a w każdym z nich występuje 

Tabela 3 

Zmiany zawartości węglowodanów w dojrzewającym ziarnic żyta 
(Kretovic, 1971) 

-----~-------------

Cukrowce 

J pclnocukry 
Sacharoza 
Lewulozany (glukofruktozany) 
Maltoza 
Skrobia 
Hemicelulozy 
Celuloza 

Zawartość cukrów w 0 io suchej masy w po
szczególnych dniach 

25.VI 5.VII 15.VII 28.VII 

6,1 2,1 0,4 2.1 
6,0 4.4 3,1 2.8 

31.8 12.2 3,0 0.4 
o.o 0,0 O.O o.o 
9,0 25.9 37,5 41,2 
5,7 12,8 16,2 17,5 
2,0 2,0 2,0 2,4 

-----~---
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wiele małych granulek skrobi (Jankins 
i in. 1974). W końcowej fazie dojrzewa
nia nasion następuje rozkład skrobi o
wocni przez amylazy. W kilka dni po 
zapłodnieniu rozpoczyna się też synte
za skrobi w bielmie ziarniaków. Proces 
biosyntezy skrobi zachodzi początkowo 
najszybciej w centralnej strefie bielma, 
po czym rozprzestrzenia się peryferyj
nie. (Petibskaja, Krasnook 1973). W tym 
okresie rozwoju ziarna w cytoplazmie 
komórek bielma występuje duża liczbo 
amyloplastów zawierających jedno lub 
kilka drobnych ziarn skrobiowych. W 
miarę rozwoju ziarna w komórkach 
bielma, a zwłaszcza w jego centralnej 
strefie wzrasta liczba ziaren skrobio
wych, jak też zwiększają się ich roz
miary. 

Największe nasilenie syntezy skrobi 
przypada na środkową i częściowo na 
końcową fazę formowania ziarniaków, 
tj. okres, gdy bielmo jest już wykształ
cone. Tworząca się w ziarniakach skro
bia reprezentowana jest przez wiele 
frakcji ziaren skrobiowych różniących 
się rozmiarami. W środkowej części 
bielma ziarna skrobiowe osiągają wów
czas duże rozmiary, wynoszące około 
25 µm. W komórkach części peryferyj
nej bielma przylegającej bezpośrednio 
do warstwy aleuronowej ziarna skro
biowe mają małe rozmiary (2-3 µm). 
W okresie intensywnego gromadzenia 
skrobi, na przykład w ziarniakach jęcz
mienia, średnie rozmiary ziaren skro
biowych zmniejszają się z 10 µm do 3,5 
µm (MacGregor i in. 1971), nie ulega
jąc już większym zmianom do pełnej 
dojrzałości. Zjawisko to można wyja
śnić szybkim nagromadzeniem się w 
wewnętrznej strefie bielmR dużej licz
by najmniejszych ziaren skrobiowych 
(:3 µm). W dojrzałym ziarnie jqczmienia 
i pszenicy drobne ziarna skrobiowe po
niżej 7 µm stanowią ponad 80°/o ogólnej 
liczby ziaren skrobiowych. duże zaś (po
wyżej 15 µm) tylko 120/o. Natomiast 
odmiennie kształtują się masy obydwu 
grup ziaren stanowiące odpowiednie 4 
i 93°/o. 
Największe nasilenie syntezy skrobi 

w ziarnie przypada na drugą część daj-
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rzałości mlecznej 1 na pocz<1tek dojrza
łości woskowej. W tym okresie rozwoju 
ziarniaków trwaj<!Cyrn zwyklr, kilkana
ście dni (niekiedy ponad 20 dni) w tkan
kach bielma gromadzi sit; ponad 900/o 
całej skrobi (MacGregor i in. Hl71; Tsai 
i in. 1970). W miarę ruzwoju ziarna 
zmienia się także natężenie syntezy obu 
komponentów ziaren skrobiowych. W 
pierwszym okresie formowania ziarna 
ich ziarna skrobiowe składajq siq zwyk
le \V 80-90°/o z amylopektyny. Podczas 
dalszego rozwoju ziarniaków wyrażn1e 
wzrasta procentowy udział amylozy (np. 
w ziarnie jęczmienia z 1 O do 25°/o) \V 

syntetyzującej się skrobi (Bayer i m. 
1976; MacGregor i in. 1971 ). Przytocz,1-
ne dane świadczą, że poczqtkowo wzglę
dna szybkość syntezy amylopektyny 
jest większa niż amylozy. W dojrzewa
jących ziarniakach mutanta kukurydzy 
woskowej formujące się ziarna skrobio
we zbudowane są prawic• w całości 
z amylopektyny. Natomiast \V ziarrne 
innych mutantów kukurydzy amyJ,na 
syntetyzuje się znacznie szybc1t>j 'HZ 

amylopektyna (Bayer i in. 1976). 

SYNTEZA LIPIDÓW 

W formujących si'-: nasionach i ziar
niakach szybko wzrasta ilość trójgl 1ce
rydów oraz znacznie wolniej fosfolipi
dów (Necajev, Sandler, 1975; Skarsau
ne i in. 1970). W miarę rozwoju ziarna 
zmienia się także natqżenic biosyntezy 
poszczególnych komponentów I ipidów 
prostych i złożonych. Dzięk_i temu zmH:
nia się wówczas skład dosc10\vy posz
czególnych klas lipidów (Necajev, S:1n
dler, 1975; Necajev i in. Hl77; Noviko
wa i in. 1973). 

W ziarnie młodym przeważajq tłu.'>z
cze strukturalne: należą do nich głównie 
fosfolipidy oraz niewielkie ilości galak
tolipidów. Pozostała część: lipidów ziar
na reprezentowana jest przez tłuszc·ze 
niepolarne. 

W początkowym okresie rozwoju 
ziarniaków zbóż lipidy niepolarne wy
stępują w postaci wolnych kwasów tłu
szczowych, którym towarzyszy niewiel-



Tabela 4 

Zmiany za.wartości (w mg/g lipidów) wolnych kwasów tłuszczowych i glicerydów (stanowiących 
tzw. wolną frakcję lipidów) w dojrzewającym ziarnic pszenicy (Skarsaune i in., 1970) 

Zawartość 
wody \V ziar

nie w 0/o 

69,0 
66,3 
52,7 
52,3 
46,5 
41,l 
27,3 
25,3 
11,8 

Wolne kwasy 
tłuszczowe 

462 
415 
380 
194 
137 
78 
84 
99 
10 

I 

I Trójglicerydy 

I 
96 

201 
405 
558 
554 

565 
786 
719 
725 

ka ilość trójglicerydów oraz mono-
1 dwuglicerydów (Skarsaune i in. 1970). 

W wielu doświadczeniach wykazano, 
że poziom trójglicerydów w formują
cych się ziarniakach szybko wzrasta do 
ich pełnej dojrzałości, ilość zaś pozosta
łych komponentów lipidów niepolar
nych maleje (tab. 4). W rezultacie tych 
zmian lipidy dojrzałego ziarna składa
ją się w 93-95°/o z trójglicerydów. 

Podczas formowania ziarniaków zmie
nia się także skład kwasów tłuszczo
wych w lipidach. W ziarnie większości 
badanych gatunków roślin (np. pszeni
cy, żyta, owsa) w miarę dojrzewania 
spada w lipidach procentowa zawartość 
kwasu linolenowego (18:3), palmityno
wego (16:0) i stearynowego (18:0), wzra
sta zaś poziom kwasu linolowego (18:2). 
Należy jednak nadmienić że absolutna 
ilość większości kwasów 'tłuszczowych 
w lipida_ch (mg/ziarniak) wzrasta pod
czas dojrzewania ziarna. Największe 
Jednak zmiany w składzie kwasów tłu
szczowych (lipidów) obserwuje się w 
okresie dojrz~łości mlecznej i na począt
ku woskowej. W wyniku tych zmian w 
tłuszczach dojrzewającego ziarna zwię
ksza się procentowy udział sumy niena
syconych kwasów tłuszczowych. 

Przytoczone zmiany w składzie kwa
sów tłuszczowych w lipidach formują
cych się ziarniaków są spowodowane 
zmieniaj<.Jcym się tl'mpem biosyntezy 

i 
, I 

. Monoglicerydy 1 
' I 

; I 

28 
31 
18 
14 
13 
13 

7 
4 
o 

1.2-dwuglice
rydy 

4!1 
111.5 
112 
109 
95 
89 
67 
64 
56 

1,3-dwuglice
rydy 

68 
116 
1-09 
105 
103 
96 
60 
42 
36 

poszczególnych form stereoizomerów 
trójglicerydów. Do oznaczenia pozycji 
reszty kwasu tłuszczowego w trójglice
rydzie stosuje się systein numeracji spe
cyficznej, umieszczając przedrostek Sn 
(stereospecific numbering) przed nazwą 
związku. Zgodnie z systemem Sn atomy 
węgla w glicerolu numeruje się tak, jak 

Faz'I dojrz•wo1t1°a 

Rys. 3. Zmiany zawartości dominujących t~·ój
glieerydów w lipidach dojrzewających ziar
niaków pszenicy (Necajev i in., 19'77_): I . _ 
koniec formowania ziarna, II - doJrzałosc 
mleczna III - początek dojrzałości wosko
wej, IV'_ koniec dojrzałości woskowej, V -
dojrzaloś.: pełna; 1 - PLO, 2 - OLL, 3 --

PLL, 4 - LLL 
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atomy węgla w aldehydzie L-gliceryno
wym oznaczając je symbolami: Sn-1, 
Sn-2, Sn-3. 

Frakcja lipidowa w końcowej fazie 
dojrzewania ziarna pszenicy składa się 
z 88 różnych trójglicerydów, których za
wartość waha się od 0,01 do 18,37°/o (Ne
ćajev i in. 1977). Dynamikę zmian ilo
ści dominujących glicerydów podczas 
formowania się ziarna pszenicy przed
stawia rysunek (3). Z danych tego ry
sunku wynika, że ilość glicerydu: Sn-1. 
2,3-trójlinolowego (Sn-LLL) wyraźnie 
wzrasta w miarę rozwoju ziarna; zawar
tość glicerydu Sn-1-oleino-2, 3-dwuli
nolowego (Sn-OLL) osiąga maksimum 
na początku dojrzałości woskowej, na
tomiast zmniejsza się poziom glicery
dów: Sn-1-palmityno-2,3-dwulinolowe
go (Sn-PLL) i Sn-l-palmityno-2-lino
lo-3-oleinowego (Sn-PLO). 

REGULATORY WZROSTU 
(FITOHORMONY) 

Ważne funkcje w regulacji procesu 
rozwoju ziarniaków pełnią fitohormony. 
Należą do nich auksyny, cytokininy, gi
bereliny oraz inhibitory wzrostu. 

Auksyny tworzą się w nasionach oraz 
dopływają do nich z rośliny macierzy
stej. Związkiem wyjściowym do syntezy 
auksyn jest tryptofan. Na ogół ziarnia
ki w początkowym okresie swego roz
woju zawierają niewielkie ilości wol
nych auksyn reprezentowanych przez 

Rys. 4. Zmiany ilościowe stymulatorów wzro
stu w dojrzewającym ziarnie pszenicy (Whe
e ler. 1972). Ilość cytokinin (o-o) przedstawio
no jako ekwiwalent zeatyny, auksyny <O-Dl 
jako ekwiwalent IAA i giberelin (6. - M ja-

ko ekwiwalent GA3. 
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IAA (Wheeler 1!-.11~). W m1;1r•.· dalszego 
formowania siq ziarna ilos<· wolnych 
auksyn szybko zwiqksz;1 sw ( ~lównie w 
zarodkach) osiągając maksimum np. w 
ziarniakach pszenicy w środku\\.l'j fazie 
ich rozwoju (rys. 4). Po sfon11owaniu 
się zarodka auksyny zaczynaj;i groma
dzić: się w zapasowych cz<:st·i;ll'h ziarna 
tj. \V bielmie. 

W końcowej fazie dojrZf'\\'<t 111;1 ziarna 
ilość wolnych auksyn zmn11•J . ..;za sic; i ,.,,. 
dojrzałym ziarnie jest już zntlrnma (rys. 
4). Przechodzą one wówczas w formt;,> 
nieaktyw·ną, tworz<.!C pol;iczL'nta kom
pleksowe z różnymi składn 1kami ko
mórki. Na przykład w dojrza lym ziar
nie kukurydzy 95°/o auksyn wyst~1mjc 
w formie związanej. W ziarnJt• tym wy
kryto dwie grupy komplPksc'>w różni<J
cych się masami cząsteczkowymi. ~0°/o 
związanej auksyny stanowi;! niskoczą
steczkowe estry IAA 1 mioinozytolu 
(Piskornik, Bandurski 1972: llt>da i in. 
1970). Pozostała część· (50°/o} zwiqzków 
indolowych dojrzałego ziarna kukury
dzy reprezentowana jest przez wysoko
cząsteczkowy kompleks zhudowany 
z IAA i polisachararydu typu glukanu. 
Kompleks ten powstaje \V ziarnie w 
30-50 dniu jego dojrzewania, czemu 
towarzyszy jednoczesne obniżPni0 po
ziomu estrów IAA - inozytolu oraz 
wolnych auksyn. 

Cytokininy stanowią drugą grupę na
turalnych stymulatorów wzrostu. Naj
większą aktywność biologiczną przeja
wiają cytokininy w początkowym okre
sie rozwoju ziarniaków {rys. 4). W miarq 
dojrzewania zawartość: w ziarniakach 
raptownie się obniża (rys. 4). Michael, 
Seiler-Kelbitsch 1972; Whecler 1972). 
Jedynie w zarodkach znaczna aktyw
ność związków cytokininowych utrzy
muje się przez cały okres dojrzewania 
ziarna. Główną cytokinin<\ dojrzewają
cych ziarniaków jest zeatyna (Wheeler 
1972). Występuje ona w formujących 
się ziarniakach jako wolna zasada oraz 
w połączeniu z rybozą (rybozyd zeaty
ny) i niekiedy dodatkowo z fosforanem 
(rybotyd zeatyny) (Letham i in. 1977). 
Największą aktywność fizjologiczną 
przejawia wolna zasada. 



w formujących się ziarniakach kuku
rydzy, obok wcześniej wykrytej zeaty
ny występuje wiele związków pochod
nych adenin~, które wykazują a~ty":"
ność cytokininową. Przypuszcza się, ze 
niektóre z tych związków powstają w 
ziarniakach w wyniku enzymatycznych 
przekształceń zeatyny (Letham i in. 
1977). 

Gibereliny stanowią trzecią grupę 
bardzo aktywnych stymulatorów wzro
stu i rozwoju, a ich rola w nasionach j~st 
szczególna. Regulują one_ pro_ces;y- z~1ą
za ne z formowaniem się z1armakow 1 n~:
s ion. W czasie rozwoju ziarna aktywnosc 
wolnych giberelin wykazuje . du~ą 
zmienność. W dojrzewającym z1am1e 
pszenicy i jęczmienia wyróżniono dwa 
okresy wzmożonej aktywności wolnych 
giberelin (Mounla, Michael 1973; Re
jowski 1964, 1969). Zwiększona aktyw
;1ość omawianych substancji w począt
kowym okresie rozwoju ~iarni~k.a (~d 
(i do 18 dnia po zapylemu) w1ąze ~IG 
z formowaniem zasadniczych organow 
zarodka. Drugi szczyt aktywności gibe
relin przypada na okres maksym.al~e
go gromadzenia w ziarnie Ill:ateri~łow 
zapasowych. W końcowej fazie doJrze
wania ziarna poziom giberelin gwałtow-
nie spada (rys. 4). . 

Zanikanie aktywności gi~~re~1~ w 
ziarnie osiągającym dojrzałosc fizJolo
giczną jest spowodowane przekształce
niem się giberelin wolnych w formy 
związane. W ostatnich latach wyodrę
bniono z dojrzałych nasion wielu ~atun
ków roślin różne gibereliny zw1ąz~ne. 
Są to zwykle glikozydy lub estry gibe-
relin z cukrami prostymi. . . 

Przypuszcza się, że endogenne mh1-
bi tory wzrostu współuczestniczą wraz 
z cytokininami, giberelinami i auksyna
mi w regulacji podstawowych procesów 
biochemicznych i fizjologicznych prze
biegających w dojrzewających ziarnia
kach. W·śród inhibitOTów występują~ych 
w ziarnie przeważają na ogół związki 
fenolowe oraz połączenia należące do 
terpenoidów. Związki terpenoidowe re
prezentowane są głównie przez kwas 
abscysynowy (AB.A): . . 

W ziarniakach zboz, np. pszemcy, Jęcz-

5 IHAR 

Tabela 5 

Zawartość ABA w dojrzewającym ziarnie 
jęczmienia (Goldbacb, Michael, 1976) 

Dni po 
zapyle

niu 

25 
33 
40 

Ng ABA/1000 Ng ABA/100 g 
ziaren suchej masy 

bielmo I z:~- bielmo I zarodek 

1000 
2000 

300 

100 
1300 

9-00 

4000 
5000 
1000 

17000 
80000 
66000 

mienia akumulacja ABA rozpoczyna się 
w początkowej fazie ich rozwoju, osią
gając maksimum w chwili, kiedy ziar
niaki uzyskują największą objętość 
(świeżą masę) (Goldbach, Michael 1976; 
King 1976; McWha 1975; Słomiński i in. 
1979). Gromadzenie ABA w formują
cych się ziarniakach prze biega jednocze
śnie z intensywnymi procesami wzro
stowymi. W miarę dalszego dojrzewa
nia ziarniaki tracą wodę, czemu towa
rzyszy raptowne obniżenie się zawarto
ści ABA w ich tkankach. Jedynie w za
rodkach jęczmienia wysoki poziom ABA 
utrzymuje się do końcowej fazy dojrze
wania ziarna (tab. 5). Sztuczna dehydra
tacja niedojrzałych ziarniaków również 
znacznie obniża ilość ABA oraz zwięk
sza ich zdolność kiełkowania (King, 
1976). Przypuszcza się więc, że omawia
ny inhibitor zapobiega przedwczesnemu 

O :!! 40 ID 
Oni po kwitnieniu 

Rys. 5. Zmiany ilości wolnego (--) i zwią-
zanego ( ......... ) ABA w ziarnie pszenicy pod-. 

czas dojrzewania (King, 1976) 
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Tabela 6 
Zmiany zawartości wolnych kwasów fenolowych w dojrzewającym ziarnie jęczmienia 

(Słomiński, 1977) 
---

I Liczba dni po kwitn~i:n}u 
- ----

I 
19 

Kwasy I mg/g I 

I 
ng/ziarno suchej 

masy 

salicylowy 14,2 0,85 
p-hydroksyben-
zoesowy 94,2 5,65 
wanilinowy 35,2 2,11 
o-kumarowy 5,2 0,31 
protekatechowy 10,4 0,62 
m-kumarowy 12,6 0,76 
syryngowy Mi,3 0,92 
p-kumarowy 31,0 1,86 
ferulowy 246,6 14,80 
sinapowy 4,7 0,28 

Suma kwasów 
w mg/g s.m. 28,15 

kiełkowaniu niedojrzałych nasion na ro
ślinie macierzystej oraz pełni bliżej nie
określone funkcje regulacyjne związa
ne z formowaniem się nasion. 

Szybkie zmniejszenie się ilości ABA 
w ziarniakach w trzeciej fazie ich doj
rzewania można objaśnić przemianą 
kwasu abscysynowego w inne związki 
chemiczne. Prawdopodobnie ABA ulega 
wówczas metabolizmowi do kwasu fa
zeinowego, dwuhydrofazeinowego itp. 
W dojrzewających ziarniakach pszenicy 
niewielka ilość ABA przekształca się po
nadto w formę związaną, tworząc praw-

31 42 
·-----

mg/g mg/g 
ng/ziarno suchej ng/ziarno suchej 

masy masy 
-----

9,7 0.28 2.a 0,06 

95,3 2,76 67,3 1,82 
19,3 0,56 4.1 0.11 

4,0 0,12 4.0 O.Il 
9,7 0,23 11,3 0,30 
7,3 0,21 4.5 0,12 

58,9 0,23 13,4 0,36 
29,0 0,84 8,7 0,23 

438,6 12,72 95,7 2,58 
4,4 0,13 1,9 0,05 

18,03 5,80 
----- -----

dopodobnie abscysylo-glukopiranozyd 
(rys. 5). 
Dynamikę ilości kwasów fenolowych 

w dojrzewającym ziarnie jGczmienia 
przedstawia tabela 6. Największą suma
ryczną zawartością tych związków cha
rakteryzuje się ziarno w fazie dojrza
łości mlecznej (19 dni po kwitnieniu) 
i woskowej (31 dni po kwitnieniu). W 
końcowej fazie dojrzewania, tzn. w 
okresie dehydratacji ziarna wyrażąie 
zmniejsza się zawartość kwasów fenolo
wych (tab. 6). 
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Pe3IOMe 

B 063ope paccMoTPeHhI cnoco6 u oąepeA
HOCTb HaKOilJieHMH OCHOBHbIX KOMIIOHeHTOB 
B pa3BHBarow;eMCH H C03peaarow;eM 3epHe. 
B o6w;Hx ąepTax npeAcTaaneHbI cMHTe3 M Ha
KOnJieHHe CJie~yrow;Hx coeAMHeHHM: 6eJIKOB, 
I 

HYKJieHHOBbIX KHCJIOT, yrJieBOAOB, JIHIIHAOB 
H perynHTOpoa pocTa. IIpoqecc 6HocMHTe3& 
3anaCHbIX 6eJIKOB B 3HAOCnepMe npe'ACT&BJiea 
B CBH3M c yqaCTHeM B 3TOM npoqecce CB060'A
HbIX H CBH3aHHbIX IlOJIHCOMOB. 

Summary 

The author discusses in the review the way 
and sequence along which the fundamental 
constituents are stored up in the developing 
and ripening cereal kernels. He presents the 
generał 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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