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II. PRZEDSPRZETNE PORASTANIE ZIARNIAKOW ZBOZ
1JEGO REGULACJA

Zboza s3 gléwnym posrednim lub bezposrednim Zrédiem zywnosci dla wiek-
szosci 1udzi na swiecie. Roczna produkcja podstawowych zb6z, takich jak: kukury-
dza, pszenica i ryz jest szacowana na blisko 1 bilion ton. ROwniez inne zboza, takie
jak: jeczmien, owies, SOrgo, zyto i proso maja wazny udziat w Swiatowej gospodarce
Zywnosciowej.

Ziarniaki zboz takich jak: pszenica, zyto 1 pszenzyto sg zdolne do kietkowania,
znajdujac si¢ jeszcze w klosach. Ziarniaki oplewione, np. jeczmien i owies, charak-
teryzujg si¢ zwykle znacznie mniejsza zdolnoscia do porastania. Kietkowanie czasa-
mi wystgpuje zaraz po sprzecie, gdy powigzane snopki zostaja silnie zmoczone
przez deszcz. We wszystkich tych przypadkach, gdy porastanie ma miejsce na rosli-
nach znajdujgcych si¢ jeszcze na polu, nazywane jest przedsprz¢tnym porastaniem.
Jest ono zjawiskiem, ktoére w niektorych latach jest przyczyng wielkich strat w prze-
mysle rolno-spozywczym. Zaawansowane stadium porastania ziarniakOw pszenicy w
ktosach jest przedstawione na rys. 1.

Rys. 1.  Porastanie pszenicy w ktosach. Kios B wykazuje bardzo zaawansowany przypadek porastania,
indukowany w laboratorium. Kilos ten bylby réwniez podatny na porastanie w warunkach
polowych, lecz proces Kietkowania nie byiby tak rozlegly. Kios po prawej stronie (C) wykazuje
porastanie, jakie czg¢sto spotyka si¢ na polu. W celu por6wnania zamieszczono dwa
nieporo$nicte klosy (A).
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Okres i warunki, w ktorych wystepuje porastanie przedsprzetne

Porastanie przedsprz¢tne wystgpuje w warunkach wilgotnych — deszczowych w
wielu regionach $wiata — Europa, P6inocna i Potudniowa Ameryka, Australia i
Nowa Zelandia.

Rozmiar porastania r6zni si¢ w zalezno$ci od gatunku, odmiany, czynnik6w
Srodowiskowych i troficznych. W wielu krajach rutynowo klasyfikuje si¢ odmiany
zb0z w zaleznosci od podatnosci na porastanie w warunkach lokalnych. Nalezy sie
spodziewac, ze zboza w rejonach, gdzie podczas rozwoju i dojrzewania ziarniakow
jest cieplo i sucho, nie beda ulega¢ porastaniu, ale w rejonach chlodnych i wilgot-
nych istnieje takie ryzyko. Ze wzgledu na to, iz warunki meteorologiczne zmieniajg
si¢ z roku na rok, zbiory w niektOrych latach mogg calkowicie by¢ pozbawione
szk6d wywolanych porastaniem, podczas gdy w innych latach straty moga by¢ bar-
dzo duze.

Okres, w ktérym porastanie moze wystgpowac, jest szeroki, ciggnie si¢ od 2-3
tygodnia po zapyleniu, az do sprz¢tu [65]. Dlatego porastanie nie jest ograniczone
do suchych ziarniakéw, ale wyst¢puje rowniez, gdy zawarto$¢ w nich wody jest jesz-
cze wysoka. Byto to widoczne np. podczas zbior6w w 1977 roku w Wielkiej Brytanii
(rys. 2), gdzie wysoki poziom porastania byl obserwowany w tzw. fazie dojrzatosci
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Rys. 2. Okres wystgpowania procesu porastania ziarniakow pszenicy w klosach —
potudniowo-wschodnia Anglia 1977 rok. Na rysunku przedstawiono réwniez zawarto§¢ wody w
ziarniakach (A---—---- A). W tekScie wyja$niono terminy — porastanie widoczne oraz
niewidoczne. Wedtug Mitchella i wsp. [38].

woskowej — przy zawartosci wody w ziarniakach ok. 45 %. Na rysunku przedsta-

wiono dwa rodzaje porastania — widoczne (ciemne pola) oraz niewidoczne (jasne

pola). Pierwsza kategoria dotyczy ziarniak6w, w kt6rych wyst¢puje wzrost zar6wno
korzeni, jak i koleoptyli — jest to typowe kietkowanie ziarniakéw. W porastaniu
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niewidocznym nie wystgpuje wzrost korzenia zarodkowego i cho¢ obserwuje si¢
elongacje koleptyla, nie jest on w stanie wydostac si¢ spod okrywy owocowo-nasien-
nej i wzrasta pod nig. Dlatego nie jest natychmiast widoczne, ze ziarniaki wykietko-
waly, i tylko dokladne badanie ujawnia wystgpowanie zjawiska.

Porastanie ziarniakOw jest zjawiskiem negatywnym i takie ziarniaki nie zostana
zakupione do przemiatu, chociaz moga byC przeznaczone na pasz¢. Glowng wada
porosnigtych ziarniakow jest stosunkowo wysoka zawarto$¢ enzymu «-amylazy.
Enzymatyczna hydroliza skrobi przez ten enzym post¢puje w poro$nigtych ziarnia-
kach, ale poniewaz enzym znajduje si¢ rowniez w mace wyprodukowanej z tych ziar-
niakéw, proces hydrolizy jest kontynuowany podczas fermentacji ciasta i wypieku,
co powoduje wytwarzanie niepozadanej ilosci monosacharydéw. Jako$¢ maki pod
katem jej przydatnosci do wypieku chleba jest powaznie obnizona, poniewaz boche-
nek ma kleisty migkisz i ciemno zabarwiong skorke, co jest wynikiem karmelizacji
monosacharydow. Powszechne w zachodniej Europie i USA linie produkcyjne do
masowej produkgji chleba krojonego sg zatrzymywane, gdy tngce ostrza nie moga
sobie poradzi€ z gumowato-kleistg strukturg chleba. Zrozumiale jest, dlaczego w
miynach odrzuca si¢ ziarniaki nawet w niewielkim stopniu poro$ni¢te. Pewhe
odmiany pszenicy maja jednak wysoki poziom a-amylazy, nawet gdy nie sg wrazliwe
na porastanie. Cecha ta moze by¢ wykryta podczas przeprowadzania rutynowych
testow nadchodzacych partii ziarniakéw oferowanych do zakupu.

Wystepowanie porastania przedsprzetnego na swiecie oraz zwigzane Z nim straty

Rozmiar problemu zostanie zilustrowany kilkoma przykladami. W Australii,
gdzie w uprawie przewazaja bialoziarniste odmiany pszenicy, np. w 1969 r. tylko w
poinocnej Nowej Potudniowej Walii zostato uszkodzone przez porastanie 1,8 milio-
na ton ziarniakéw. Chociaz wigkszos$¢ uszkodzen porostowych w USA wyst¢puje na
terenach, gdzie uprawia si¢ bialoziarniste odmiany pszenicy, czyli na péinocno-za-
chodnim wybrzezu i w stanie Idaho (czego rezultatem bylo wstrzymanie importu
pszenicy z tych rejondw do Japonii w 1977 1.), to czasami wyst¢puje rOwniez w sta-
nach potozonych na terenach réwninnych od Teksasu do Péinocnej Dakoty. Na
przyklad w Nebrasce w 1977 r. okolo 12% pszenicy czerwonoziarnistej i 19% psze-
nicy durum uleglo uszkodzeniom porostowym. Przedsprz¢tne porastanie uwazane
jest za najwazniejszy problem dla hodowcow pszenicy w péinocnych rejonach Bra-
zylii i powoduje wielkie straty. W Europie niekorzystny byt rok 1977, w duzym stop-
niu dotyczylo to poludniowo-wschodniej Anglii, gdzie Sredni poziom porastania
wynosit ok. 19%. W Polsce porastnie zyta moze wynosic Srednio 15-20%. Ogd6lnie u
zb6z wg szacunkowej oceny corocznie 5-10% wyprodukowanego ziarna wykazuje
mniej lub bardziej zaawansowane uszkodzenia porostowe.

Wymierne straty zwigzane z przedsprz¢tnym porastaniem ziarniakow pszenicy w
trzech wybranych krajach europejskich przedstawiono w tabelach 1, 2 i 3.
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Tabela 1
Porastanie ziariakow pszenicy ozimej w Wielkiej Brytanii [14]
Rok Produkcja (mln ton) Wartos¢ (mln $) Straty (mln $)
1977 4,7 643,7 23,1
1985 15,0 2925,0 108,9
1987 13,9 2700,0 113,8

Tabela 2

Porastanie ziarniakéw pszenicy w Republice Federalnej Niemiec [14]

Rok Produkcja (mln ton) Wartosc (mln $) Straty (mln $)

1981 8,2 1640,6 48,1

1985 9,8 1951,2 41,6

1987 10,0 1985,4 12,2

Tabela 3
Porastanie pszenicy ozimej i jarej w Finlandii [14]

Rok Produkcja (mln ton) Wartos¢ (mln §) Straty (mln §)
A Pszenica jara

1978 0,2 112 16,0

1981 0,2 112 9.4

1984 0,4 236 5,7

1986 0,5 261 6,8

1987 03 139 21,6
B. Pszenica ozima

1978 0,04 20,0 0,9

1981 0,03 17,7 16,1

1987 0,03 16,5 12,0

Na podstawie danych przedstawionych przez N. F. Derer¢ w wykladzie otwiera-
jacym Pigte Migdzynarodowe Sympozjum nt. Przedsprz¢tnego Porastania Ziarnia-
kow Zboz nalezy sadzi¢, ze straty wywolane porastaniem przedsprz¢tnym w Polsce
s3 bardzo duze i mozliwe do oszacowania. Tylko dla pszenicy straty poniesione
przez producentow w ciggu jednego niekorzystnego roku mogg wynosi¢ 92 min $, a
dla zyta 64 mln §. Na Swiecie w ciagu ostatnich 10 lat porastanie przedsprzetne wy-
stgpowalo w giéwnych rejonach uprawy pszenicy 3 lub 4 razy. Nalezy podkresli¢, ze
rok 1987 byl wyjatkowo niekorzystny we wszystkich badanych regionach. Przeciw-
dziala¢ temu zjawisku mozna mig¢dzy innymi przygotowujac takie odmiany zb6z,
kt6re wytrzymajg wilgotne warunki klimatyczne w koficowym okresie dojrzewania
ziarniakOw. Szczeg6lnie wazne jest to np. dla pdtnocnej Japonii czy péinocne;j
Skandynawii, region6w, w ktorych uprawa zb6z odbywa si¢ na granicy warunkéw
klimatycznych mozliwych do ich uprawy.

Wyst¢powanie porastania przedsprzetnego ziarniakOw zb6z zostalo przedsta-
wione na mapie $wiata (rys. 3). Autorowi (N. F. Derera) nie udalo si¢ jednak uzys-
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{nie vzyskano danyoh)

Rys.3. Mapa §wiata pokazujaca regiony wystgpowania przedsprz¢tnego porastania ziarniakow zb6z
[14].

ka¢ informacji na temat porastania ze wszystkich rejonéw uprawy zboz na swiecie. Naj-
wazniejsze braki dotyczg Chin, Rosji, Ukrainy i Argentyny, gdzie, jak mozemy przy-
puszcza¢, porastanie ziarniak6w zb6z nie jest problemem w sensie ekonomicznym.

Fizjologia i biochemia porastania przedsprzetnego ziarniakow zboz

Porastanie przedsprz¢tne wystgpuje, poniewaz ziarniaki zbyt tatwo ulegaja kiel-
kowaniu. Podczas rozwoju nasion okres spoczynku ma miejsce zwykle pomiedzy
rozwojem zarodk6w i samym kietkowaniem. Czynniki regulujace, ktére narzucajg
spoczynek, s jednak malo poznane.

Nalezy podkresli¢, ze prawdziwego postgpu w rozwigzywaniu problemu porasta-
nia mozemy oczekiwac wtedy, gdy bedziemy dysponowac pelniejsza wiedzg na temat
biochemicznych podstaw spoczynku. Dopiero gdy zrozumiemy mechanizm spoczyn-
ku, mozliwa bedzie jego regulacja.

Do tej pory mechanizm, dzigki ktéremu nasiona uwalniane s3 ze stanu spoczyn-
ku, nie zostat poznany, cho¢ znanych jest wiele czynnikéw stymulujacych np.: niskie
temperatury, zmieniajgce si¢ temperatury, Swiatlo, suche przechowywanie nasion
po zbiorze, hormony roslinne oraz wiele innych zwigzk6w. Zostaly one zidentyfiko-
wane jako czynniki przerywajace spoczynek. Zaproponowano wiele hipotez powia-
zanych z dzialaniem wymienionych czynnik6w. Do hipotez tych nalezy zaliczy¢ —
réwnowage pomigdzy stymulatorami i inhibitorami [2], aktywacj¢ cyklu fosforanow
pentoz [52], stymulacj¢ oddychania alternatywnego [18, 19, 20, 73] oraz wywolywa-
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nie zaburzen w blonach [10]. W ostatnich latach nastapit znaczny post¢p w bada-
niach dotyczacych wyzej wspomnianych hipotez. CzeS¢ zagadnien zostata wyjasnio-
na, np. wykazano, ze wapn poSredniczy w stymulacji kietkowania wywolanego przez
Swiatlo, udowodniono na podstawie studiOw genetycznych hamujacg role kwasu
abscyzynowego oraz” potwierdzono rol¢ zmian struktur blonowych i ich funkcji w
procesie przerywania spoczynku nasion [10, 30, 59, 64]. Powstaly tez nowe hipotezy
oraz niektore — jak np. aktywacj¢ cyklu fosforanow pentoz — odrzucono [10].
Hipoteza ta zostala szczeg6lowo opisana we wczesniejszej publikacji [64]. Z badan
Weidnera [66] wynika réwni€z, Ze usuni€cie zewnetrznego pericarpium silnie stymu-
luje procesy kietkowania niedojrzalych ziarniakOw, natomiast niewielki wplyw sty-
mulujgcy wywoluje nacinanie ziarniakbw w poblizu zarodka, co Swiadczy, ze
hipoksja, czyli niedotlenienie zarodka, nie jest lub nie jest glowng przyczyng spo-
czynku ziarniakOw zb0z.
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Rys. 4. Zmiany fizjologiczne zwigzane z rozwojem nasion, kietkowaniem i wzrostem.

Zmiany fizjologiczne podczas rozwoju nasion, kietkowania i wzrostu przedsta-
wiono na rys. 4. Pierwsza faza, r6znicowanie si¢ tkanek (lub poczagtkowa morfoge-
neza) rozpoczyna si¢ od zapylenia i gwaltownego podzialu komorek prowadzacego
do sformowania osi zarodkowej i tkanek, ktorych zadaniem jest akumulacja mate-
rialéw zapasowych [1]. Nast¢pnie wystgpuje faza dojrzewania lub ekspansji — roz-
rastania si¢ komorek, podczas ktOrej nast¢puje znaczny wzrost masy nasion.
Elongacja komoérek wyst¢puje w okresie, gdy ma miejsce akumulacja materialow
zapasowych. Trzecig i ostatnig fazg jest odwodnienie, ktore charakteryzuje sig¢ ogol-
nym zmniejszeniem aktywnosci metabolicznej w nasionach na skutek zmniejszenia
zawartosci wody. Nast¢pnie nasiona przechodza w stan spoczynku wzglednego, a
czasami w stan spoczynku bezwzglednego. Nalezy podkresli¢, Zze ostatnia faza jest
charakterystyczna dla roSlin klimatu umiarkowanego, lecz niekoniecznie musi wy-
stgpowac u roslin tropikalnych.
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Po imbibicji wody przez dojrzale nasiona nast¢puje reaktywacja systemow meta-
bolicznych i wznowienie syntezy nowych zwigzkow, co prowadzi do ckspansji (elon-
gacji korzenia zarodkowego) i podzialow komorkowych oraz powstania siewki.
Mobilizacja materialéw zapasowych jest przygotowaniem do p6Zniejszych procesow
oraz iloSciowych i jakosciowych zmian enzymOw katabolicznych, szczegllnie w
organach zapasowych (np. bielmo, obielmo, liScien).

Podczas rozwoju nasion metabolizm wielu komoérek jest ukierunkowany na
intensywng syntez¢ materialow zapasowych, takich jak bialka, tluszcze i sacharydy,
podczas gdy odwrotny proces — katabolizm materiatlow zapasowych, prowadzi do
kietkowania. U wiekszosci nasion okres odwodnienia wyst¢puje pomigdzy rozwo-
jem i kietkowaniem (rys. 4). Logiczny wydaje si¢ wniosek, ze utrata wody w nasio-
nach odgrywa pewng rol¢ w ,przelgczeniu” aktywnosci komérkowej z programu
zwigzanego z rozwojem na program z kietkowaniem i wzrostem. |

Istotno$¢ odwodnienia dla nabycia cech zdolnosci do kietkowania zostala dob-
rze udokumentowana w badaniach przeprowadzonych na ziarniakach zb6z [37]. Juz
w 1852 roku Duchartre [15] zauwazyt korzystny wplyw suszenia na pozniejsze kiel-
kowanie ziarniakOw zyta, pszenicy oraz jeczmienia. Harlan i Pope [21] wykazali, ze
ziarniaki jeczmienia moga kietkowac juz w 5 dni po kwitnieniu, jezeli poddane zo-
stang suszeniu. Podobne wyniki uzyskano, kiedy poddano kietkowaniu niedojrzale
ziarniaki zyta i pszenicy [59, 68, 69, 70].

Okazuje si¢, ze nasiona nie tolerujg odwodnienia we wszystklch stadiach swego
rozwoju. W szczeg6lnym okresie swojego rozwoju (rys. 4) moga one ulegaC prze-
jSciu ze stanu braku tolerancji na odwodnienie do stanu tolerancji.

Jakie zmiany wyst¢puja w obrebie nasienia podczas krotkiego okresu rozwoju,
gdy nastepuje przejscie od stanu braku tolerancji na odwodnienie do stanu toleran-
cji? Sugeruje si¢, ze blony odgrywaja kluczows rol¢ w tym przejsciu [12, 53]. Szcze-
g6lnie zwigzane z nabyciem tolerancji na odwodnienie s3 zmiany w ich strukturze i
skladzie chemicznym (np. stopiefi nienasycenia kwasow tluszczowych).

Wytwarzanie a-amylazy przez warstwg aleuronowg w ziarniakach zb6z nie moze
wystapi¢ w odpowiedzi na dzialanie kwasu giberelinowego, az do okresu dojrzewa-
nia ziarniakéw polaczonego z ich odwodnieniem lub gdy w sposéb sztuczny zmniej-
szona zostanie zawartos¢ wody w niedojrzatych ziarniakach [3, 6, 60]. Wrazliwos¢
na kwas giberelinowy jest osiggana tylko wtedy, gdy warstwa aleuronowa rozwijaja-
cych sie ziarniakow pszenicy jest odwodniona do zawartosci wody <25% [3].
Zdaniem Normana i wsp. [46] w celu wyjasnienia natury wymagafn odnosnie do
odwodnienia ziarniakéw (do wspomnianej Kkrytycznej zawartosci wody) nalezy
odwola¢ si¢ do mechanizmu zwigzanego ze zmianami chemicznymi w blonach oraz
najprawdopodobniej zmianami receptoréw hormonalnych w tych blonach.

Jest wiec oczywiste, ze naturalne lub sztuczne odwodnienie niedojrzalych ziar-
niakéw moze odgrywac istotng rol¢ w zmianie metabolizmu zwigzanego z rozwojem
na metabolizm kietkowania.

Kwas abscyzynowy (ABA), syntetyzowany w obrebie samego zarodka lub ota-

czajacych go tkankach, w duzym st¢zeniu odgrywa istotng rol¢ w hamowaniu proce-
s6w kietkowania przez umozliwienie zachodzenia przemian zwigzanych z rozwojem
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lub dojrzewaniem nasion [11, 35, 58, 62, 63]. Odwodnienie moze wpltywa¢ na zmia-
n¢ rownowagi pomigdzy stymulatorami i inhibitorami w nasionach. Naturalne
odwodnienie ziarniak6w zb6z wzmaga w nich rozpad kwasu abscyzynowego [31].
Mniejszq wagg przywigzuje si¢ jednak do wplywu dehydratacji na poziom hormo-
now niz do wrazliwosci nasion na ABA [62], czego efektem jest utrata zdolnosci

reagowania na ten hormon (prawdopodobnie na skutek zmian w konformacji lub
poziomie receptoréw hormonalnych).

Do zmian w blonach odwolywano si¢ cz¢sto probujac wyjasni¢ wrazliwo$¢ war-
stwy aleuronowej ziarniak6w zb6z na kwas giberelinowy po odwodnieniu [30].
Odwodnienie pozwala na indukcj¢ syntezy a-amylazy. Wedtug Normana i wsp. [46]
poczatkowo blony w odpowiedzi na odwodnienie (w celu utrzymania stanu funkcjo-
nalnego) podlegajg przestrzennemu dostosowaniu do ich lipid6w. Nastepnie zacho-
dza trwale zmiany w konformacji sktadnikéw blon. Przemiany, kt6re nie sg mozliwe
podczas stadium braku tolerancji na odwodnienie w okresie rozwoju, prowadzg do
zmian we wrazliwo$ci na hormony (np. na GA3 — prawdopodobnie przez przyla-
czenie lub odslonigcie odpowiedniego miejsca receptorowego), co pozwala na ujaw-
nienie ich stymulujgcej dzialalnosci. ,,Hipoteza membranowa” moze by¢ zastgpiona
»hipotezg — ABA”, jezeli receptor(y) dla tego hormonu jest zwigzany z blona.
Aktualnie w zwigzku ze zbyt malg liczbg badan trudno jest catkowicie odrzucic jed-
ng lub drugg hipotez¢. Podsumowanie mozliwych poziomow regulacji przez odwod-
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HORMONOW wzrostem (np. syntezy enzymow
— obnizenie si¢ zawartosci ABA hydrolitycznych)

— obnizenie si¢ wrazliwosci na ABA
— wzrost wrazliwosci na GA

MEMBRAN
— zmiany kompozycyjne + konformacyjne

Rys. 5. Mozliwe poziomy regulacji przej$cia nasion z fazy rozwoju do fazy kietkowania wywotane przez
przedwczesne lub naturalne odwodnienie rozwijajacych si¢ nasion [30).
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nienie (konsekwencja czego jest ,przelaczenie” metabolizmu nasion z rozwoju na
kielkowanie) przedstawiono na rys. 5.

W ostatnich latach badania nad rol3 ABA w regulacji rozwoju i dojrzewania
zarodka oraz zapobieganiu przedwczesnemu kietkowaniu morfologicznie dojrza-
lych, lecz niedojrzatych fizjologicznie ziarniakow zb6z zostaly w znacznym stopniu
rozwinig¢te [21, 39, 67].

Wplyw ABA na niedojrzale ziarniaki jest dwojakiego rodzaju. Po pierwsze hor-
mon wstrzymuje ekspresje genéw ,specyficznych dla kietkowania”, mianowicie tych,
ktore ulegajg ekspresji w obecnosci GA [72], co moze zapobiegaC przedwczesnemu
kielkowaniu. Po drugie ABA indukuje ekspresje genow ,embriogenicznych”. Nie-
ktére z nich moga by¢ niezbedne dla dojrzewania zarodkow [72]. Pomiedzy zidenty-
fikowanymi bialkami, ktére akumulujg si¢ w zarodku w odpowiedzi na ABA,
mozemy wyrézni¢ aglutyniny zarodka pszenicy [56], lektyny ryzu [48] oraz globuli-
nowe biatka zapasowe 7S [72]. Jednakze ani miejsce lokalizacji tych bialek w zarod-
ku, ani miejsce(a) czy tez poziom(y) dzialania ABA nie zostaly zdefiniowane. Ten
dwojaki wplyw ABA moze by¢ réwniez obserwowany w warstwie aleuronowej izolo-
wanej z dojrzalych ziarniakéw, gdzie omawiany hormon nie tylko hamuje ekspresjg
genéw kodujacych biatka indukowane przez GA, wlaczajac w to (1-3, 1-4) — B-glu-
kanaze i a-amylaze, ale rOwniez podnosi poziom indukowanych przez ABA specy-
ficznych bialek [26, 34, 42, 44, 61]. Jednym z indukowanych przez ABA bialek w
warstwie aleuronowej jeczmienia jest inhibitor endogennej a-amylazy [43, 45, 71].
Biatko to hamuje aktywno$¢ a-amylazy, ktéra moze by¢ syntetyzowana podczas kie-
lkowania niedojrzalych ziarniakéw. Jak z tego wynika, aktywnos¢ a-amylazy moze
by¢ regulowana przez ABA nie tylko na poziomie transkrypcyjnym. ABA wplywa
réwniez na aktywnos¢ istniejacych enzymow. Nie zidentyfikowano innych bialek
indukowanych przez ABA w warstwie aleuronowej. Mogg to byC inhibitory kluczo-
wych enzymoéw w procesie kietkowania i bialka zwigzane z dojrzewaniem warstwy
aleuronowej lub ochrong ziarniakoéw przed czynnikami chorobotworczymi.

Obecnie przedstawiane mechanizmy spoczynku w ziarniakach zb6z oparte s3 na
regulacji kietkowania przez inhibitory dzialajace samodzielnie lub w kombinacji.
Inhibitory, ktére narzucajg spoczynek ziarniakom, skupione s3 giéwnie w okrywie
owocowo-nasiennej. Oprocz ABA wymienia sig réwniez inne inhibitory, np. fenole,
aminokwas tryptofan i kumaryny (5, 32, 41, 47, 64]. Jednakze korelacja pomigdzy
koncentracjami inhibitoréw w nasionach i spoczynkiem okazala si¢ nieuchwytna.

Poniewaz ABA hamuje transkrypcje wielu gen6w uaktywnianych przez GA,
wzgledne poziomy ABA i GA moga regulowa¢ spoczynek nasion. Jednakze dowody
otrzymane w badaniach nad mutantami wykazujacymi deficyt ABA i GA kwestionuja
te hipoteze [28]. Mutanty z deficytem GA wytwarzaja spoczynkowe nasiona i usunigcie
tego spoczynku (podobnie jak w dzikich odmianach nasion) wymaga przedluzonego
okresu przechowywania lub chiodzenia poddanych imbibicji nasion [28].

ABA jest konieczny do indukcji spoczynku w nasionach. Mutanty Arabidopsis z
deficytem ABA w zarodku lub niewrazliwe na ABA podczas rozwoju wytwarzaja
nasiona niezdolne do spoczynku [27, 28]. Gdy ABA jest usunigty z pozywki, na Kto-
rej poddaje si¢ hodowli izolowane zarodki zb6z, obserwuje si¢ proces przedwczes-
nego kietkowania [49, 63]. Inne dowody wskazujace na to, z¢ ABA w zarodkach
musi by¢ obecny w celu indukcji spoczynku, zostaly dostarczone wraz z zastosowa-
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niem inhibitora blokujacego akumulacje ABA w zarodkach (fluridone) podczas
rozwoju zarodkow kokurydzy [25].

Rola ABA w utrzymywaniu spoczynku jest mniej pewna. Egzogenny ABA moze
hamowac kietkowanie izolowanych zarodkéw z dojrzatych ziarniakéw pszenicy, a
szczegblnie zarodkéw pochodzacych z ziarniakow bedacych w spoczynku. Wymaga-
na koncentracja ABA w celu zablokowania kietkowania zarodkéw musi by¢ jednak
10 do 100 razy wigksza dla zarodkow pochodzacych z ziarniakow, w ktorych spoczy-
nek ustapil, niz dla zarodk6w pochodzacych ze spoczynkowych ziarniakéw [40, 57).
Nie oznacza to jednakze, ze poziomy ABA w dojrzalych nasionach korelujg ze spo-
czynkiem nasion. W wielu badaniach wykazano, ze poziomy ABA s3 podobne w
dojrzalych nasionach begdacych i nie bedacych w spoczynku [32, 57]. Kiedy osie
zarodkowe ziarniakow bedacych w spoczynku poddane zostang imbibicji, wyst¢puje
przedluzona i aktywna synteza indukowanych przez ABA bialek [S51]. Przedtuzona
synteza indukowanych przez ABA bialek nie jest obserwowana w kietkujgcych
zarodkach. Ostatnie badania przeprowadzone przez Morrisa i wsp. [39] potwierdzi-
ly obecnos¢ pigeiu rodzin mRNA wyst¢pujgcych obficie w zarodkach pszenicy pod-
danych imbibicji, lecz zablokowanych w rozwoju przez spoczynek. Poziomy tych
mRNA s3 utrzymywane i nawet wzrastajg w zarodkach spoczynkowych ziarniakow
poddanych imbibicji, lecz znikajg z chwilg uruchomienia proceséw kietkowania.
Wszystkie zidentyfikowane geny ulegaja ekspresji pod wplywem ABA. Kawakami i
Noda [29] w podobnych badaniach wykazali dwa rodzaje zmian w poziomach
mRNA podczas imbibicji:

1) poziomy pewnej grupy mRNA nie zmienily si¢ podczas imbibicji spoczynko-
wych ziarniakéw, lecz zmniejszyly si¢ gwattownie z chwilg ustapienia spoczynku,

2) poziomy innej grupy mRNA wzrosly podczas dojrzewania ziarniakéw i malaly
podczas imbibicji.

Podsumowujac te dane nalezy stwierdzi¢, ze w okresie spoczynku w poddanych
imbibicji ziarniakach pszenicy obserwuje si¢ przedtuzong ekspresje genéw induko-
wanych przez ABA oraz, ze obecnos¢ powstalych transkryptow jest Scisle zwigzana
ze stanem spoczynku.

W zwigzku z tym, ze aktywnosS¢ a-amylazy w ziarniakach zb6z jest powszechnie
uwazana za marker dla okreSlania zjawiska przedsprze¢tnego porastania, nalezy
wspomniec o réznych a-amylazach obecnych w rozwijajacych sig, dojrzewajacych i
kietkujacych ziarniakach. Aktywno$¢ amylolityczna zostala stwierdzona we wszy-
stkich czgSciach rozwijajacych sig ziarniakéw w réznych stadiach rozwoju [33] i r6z-
nych formach izoenzymowych.

W badaniach na pszenicy wykazano, ze istniejg przynajmniej trzy drogi, dzigki
ktOrym, moze powsta¢ wysoki poziom a-amylazy w mace [22]. Po pierwsze wyst¢pu-
je aktywno$¢ w niedojrzalych niekietkujacych ziarniakach, po drugie aktywnos$¢ jest
wzbudzana, gdy ziarniaki kictkujg w nast¢pstwie zaniku spoczynku (gdy sprzet jest
opézniony w zwigzku z wilgotnymi warunkami atmosferycznymi) i po trzecie wyste-
puje aktywnosSC pochodzgca z przedsprzgtnego porastania, ktére ma miejsce przed
wystgpieniem spoczynku. W ekspresji aktywnosci a-amylazy biorg udziat trzy r6zne
loci. Alfa-Amy-1 i alfa-Amy-2 kontrolujg odpowiednio aktywno$¢ zwigzang z kiel-
kowaniem i wczesnym rozwojem (gldwnie w pericarpiunt). Alfa-Amy-3 kontroluja
niedawno opisang trzecig grupe, ktora po raz pierwszy mozna obserwowaé okolo
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11 dni po kwitnieniu (znowu gléwnie w pericarpium), a nast¢pnie zanika gwattow-
nie [13]. Nie jest niespodziankg, ze tkanki ziarniakéw r6znig sic ekspresja, ponie-
waz wystepuja roznice w kompozycji genetycznej oraz funkcji biologicznej zarodka,
bielma, zewngtrznych warstw pericarpium oraz okrywy nasiennej (festa). Nie jest
réwniez zaskoczeniem, ze amylazy s obecne w kazdej tkance w r6znych okresach
rozwoju ziarniakéw. Na przyklad granule skrobi w ZEWNELrznej przezroczystej war-
stwie pericarpium znikajg juz we wczesnym rozwoju ziarniak6w [36], przypuszczal-
nie w rezultacie aktywnosci amylolitycznej. To samo bez watpienia dotyczy granul
skrobi obecnych w chloroplastach w wewngtrznej zielonej warstwie pericarpium.
Badania z uzyciem mikroskopu $wietlnego i elektronowego potwierdzaja, 7ze w
komorkach bielma, po rozpadzie tarczki (scutellum) podczas wzrostu zarodka [55],
sg obecne aktywne enzymy amylolityczne w celu hydrolizy granul skrobiowych [16].
Zdaniem Duffusa [17] aktywno$¢ a-amylazy moze nie by¢ jedynym czynnikiem
pogarszajacym jako$¢ maki i wasciwosci wypiekowe. Nalezy bra¢ réwniez pod uwa-
g¢ inne enzymy hydrolityczne, takie jak: lipazy, proteazy, 8-amylaze, a takze enzymy
katalizujace rozszczepienie wigzan a-1,6 (wyst¢pujace w miejscach rozgalezien lan-
cucha) w amylopektynie.

Wplyw czynnikéw srodowiskowych na wystgpowanie porastania przedsprzetnego

Glebokos¢ spoczynku jest niewatpliwie zalezna od czynnikéw Srodowiskowych
wystepujacych podczas rozwoju nasion, a szczeg6lnie od temperatury. Ziarniaki
pszenicy, jeczmienia i dzikiego owsa majg glebszy spoczynek w dojrzatosci petnej,
gdy rozwGj odbywa si¢ w stosunkowo niskich temperaturach (np. 10-20°C) niz gdy
ma miejsce w wyzszych temperaturach (np. 20-28°C). Szczeg6lnie wazne wydajg si¢
byC temperatury wyst¢pujgce w pOZniejszym okresie dojrzewania ziarniakow
(rys. 6). To wyja$nia, dlaczego podatnos$¢ na porastanie dojrzalych ziarniak6w jest
mniejsza, gdy temperatury podczas dojrzewania sg niskie.
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Rys. 6. Temperatury podczas rozwoju ziarniakéw jgczmienia i ich wpltyw na spoczynek dojrzatych
ziarniakw. Srednie dzienne temperatury podczas rozwoju i dojrzewania ziarniakéw
przedstawiono dla dwéch zbioréw jeczmienia. Zdolno$¢ kietkowania okre$lano 3 tygodnie po
sprzecie [50].
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Gdy ziarniaki pszenicy badano w pewnych odstgpach podczas ich rozwoju,
obserwowano ,,profil” spoczynku réznigcy si¢ w zaleznosci od temperatury (rys. 7).
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3

dni rozquu

Rys. 7. Diagram obrazujacy ,profil” spoczynku ziarniakéw pszenicy (cv. Sappo.) Rofliny z
rozwijajacymi si¢ ziarniakami przeniesiono do dwéch réznych warunkéw temperaturowych:
— 16 h podczas dnia w 25°C i 8 h podczas nocy w 20°C — 16 h podczas dnia w 10°C i 8 h
podczas nocy w 10°C. Podczas rozwoju i dojrzewania ziarniaki w pewnych odstgpach czasu
usuwano z ktoséw i testowano na zdolno$¢ kietkowania w dwéch temperaturach 10°C i 20°C.
Strzatki wskazuja podatno$¢ na porastanie: czarne strzatki — przy kietkowaniu w temperaturze
10°C; biate strzatki — przy kietkowaniu w temperaturze 20°C [7].

Przede wszystkim nalezy wyjasni¢, dlaczego plytki spoczynek ziarniak6w jest osigga-
ny, jezeli podczas rozwoju wystepujg wyzsze temperatury (20°C). Takie ziarniaki
rzeczywiscie wchodza w okres spoczynku (pomigdzy 30 a 40 dniem rozwoju kiet-
kowanie jest niskie, gdy test przeprowadza si¢ w temp. 20°C), ktory szybko
przechodzi, gdyz w klosach nast¢puje dojrzewanie posprz¢tne nasion. Dojrzewanie
to zachodzi, poniewaz zawartos¢ wody w 40-dniowych ziarniakach jest niska (ok.
30-35%), a wyzsza temperatura wzmaga ten proces. Z drugiej strony ziarniaki roz-
wijajace si¢ 1 dojrzewajgce w temperaturze 10°C maja malg zdolno$é kietkowania
we wezesnym okresie rozwoju (ok. 25 dnia rozwoju) i wykazujg jedynie ograniczone
dojrzewanie posprz¢tne. Nawet w 60. dniu rozwoju wykazuja one znaczny spoczy-
nek i nie kietkujg nawet w temperaturze 10°C.

Nalezy podkresli¢, ze w naturze takie ekstremalne r6znice temperatur, jakie
przytoczono wyzej, nie wyst¢puja, niemniej jednak indukowane temperaturg rézni-
ce w spoczynku mogg si¢ pojawia¢ w mniejszym ‘lub wigkszym stopniu. Dlatego
przedsprzgtne porastanie ziarniakOw zb6z zalezy w duzym stopniu od indukowane-
go w zaleznosci od temperatury spoczynku oraz od czynnikéw pociagajacych za
soba uwolnienie nasion ze spoczynku (niskie temperatury i dojrzewanie posprze-
tne), co daje efekt nawet wtedy, gdy ziarniaki znajdujg si¢ jeszcze w klosach.

Pewne kroki mogg by¢ podjete w celu zmniejszenia wystgpowania procesu
porastania przedsprzg¢tnego. Biorgc pod uwage prognoze¢ warunkOw atmosferycz-
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nych, mozna czasami przewidzie¢ wystgpienie porastania. Mozna wigc unikngc
pOznego kietkowania w klosach przez sprzgt zb6z wczesniej niz zwykle. Dalej
postep hodowli moze doprowadzi¢ do wytworzenia odmian zb0z z glgbszym spo-
czynkiem ziarniakéw. Chociaz tego rodzaju ochrona przed porastaniem moze mie
niepozadane konsekwencje, gdyz moze to przeszkodziC w testowaniu nasion po
zbiorze lub opdzniaé kietkowanie w warunkach polowych, ktére jest szczegGlnie
niekorzystne dla odmian ozimych, wysiewanych jesienia. Nalezy wigc wyraznie pod-
kresli¢, ze prawdziwego post¢pu odnosnie do problemOw porastania mozemy ocze-
kiwa¢ po pelnym wyjasnieniu biochemicznych podstaw spoczynku.

Na koniec nalezy jeszcze wspomnie€ o hipotezie, ktora ostatnio zyskala pewien
rozglos [17]. Zaklada ona, ze podatnos$¢ na porastanie i synteza a-amylazy zalezy od
st¢zenia sacharozy w zarodku oraz ze mechanizm koncentrujacy sacharozg¢ w zarod-
ku (nieobecny w towarzyszacym bielmie) jest glbwnym mechanizmem zabezpiecza-
jacym zarodek przed niekorzystnymi warunkami Srodowiska.

Przyjmuje sig, ze rola sacharozy polega na ochronie blon biologicznych [8].
Jednakze taka ochrona moze by€ utracona po wykrystalizowaniu sacharozy, na
przykiad w konsekwencji powolnego suszenia. W przypadku obecnosci oligosacha-
ryd6w, takich jak rafinoza, nie wyst¢puje krystalizacja sacharozy i fosfolipidy bton
zachowuja wlasciwosci stanu uwodnionego. Ilos¢ wyst¢pujacej sacharozy moze row-
niez by¢ zwigzana z zapobieganiem uszkodzeniu bton i na przyklad trawy wykazuj3-
ce tolerancj¢ na odwodnienie akumulujg znacznie wigksze ilosci cukréw niz trawy
wykazujace brak tolerancji na odwodnienie [54].

W ostatnio przeprowadzonych badaniach [17] wykazano, Ze st¢zenie sacharozy
wystepujace w dojrzewajacym zarodku rézni sig znacznie od st¢Zenia wystgpujacego
w bielmie w tym samym stadium dojrzato$ci. Na przyklad, w warunkach braku kiel-
kowania w rozwijajacych si¢ ziarniakach, zarodki pszenicy akumuluja sacharoz¢ do
poziomu okolo 10 razy wigkszego (w przeliczeniu na suchg mas¢) niz bielmo i oko-
lo dojrzalosci pelnej zarodki zawierajg w przyblizeniu 2% sacharozy. Taka sama
tendencj¢ wykazuja dojrzewajace zarodki kukurydzy, gdzie sacharoza akumulowana
jest do poziomu az ok. 10% kornicowcj suchej masy zarodka [23]. Biorgc pod uwagg
zawarto§¢ wody w tkankach, koncentracja sacharozy w dojrzatych ziarniakach psze-
nicy jest nastepujaca: w bielmie ok. 15 mM, a w zarodku ok. 120-150 mM [17].
Sugeruje to, tak jak wspomniano wczesniej, ze tylko w zarodku (a nie w bielmie)
wystepuje mechanizm koncentrujacy sacharoze.

Poziom sacharozy, ktora jest dostarczana do zarodka, moze by¢ rowniez czynni-
kiem regulujgcym kielkowanie zarodka [16]. Oznacza to, ze kielkowanie moze by¢
powstrzymywane przez duze stgzenie sacharozy.

W badaniach przeprowadzonych na rozwijajacych si¢ zarodkach kukurydzy [23]
oraz jeczmienia [9] wykazano, ze wymagany jest doplyw energii w celu pobrania i
utrzymania odpowiedniego poziomu sacharozy.

Dowody uzyskane w badaniach nad wplywem Srodowiska na wzrost ziarniakOw
[17] w pewnym stopniu popieraja hipotezg, ze poziom asymilatéw moze byC czynni-
kiem regulujacym porastanie przedsprzgtne. Jest wigc prawdopodobne, ze sacha-
roza jako czynnik ochrony blon biologicznych (gdy znajduje si¢ w roztworze), moze
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w jakim$ stopniu wplywa¢ na inicjacje procesu porastania poprzez regulacje inte-
gralnosci system6w bton zarodkowych.

Inne problemy i hipotezy, zwigzane z przedsprzetnym porastaniem ziarniakéw
zb6z, omawiano w poprzedniej pracy przegladowej pod tym samym tytulem [64]. W
jeszcze wezesniejszej publikacji [61] przedstawiono aktualne poglady dotyczace
mechanizmu dzialania kwasu abscyzynowego w tkance ro$linne;.
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