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JELÖLÉSEK, RÖVIDÍTÉSEK JEGYZÉKE 

 

AM   (arbuscular mycorrhiza) arbuszkuláris mikorrhiza 

bp   bázispár 

BSA   bovine serum albumin 

CAT   kataláz 

cDNS   (complementary DNA) komplementer DNS 

EDTA   etilén-diamin-tetraecetsav 

FB1   fumonizin B1 

GST   glutation S-transzferáz 

HOG   high osmolarity glycerol 

MAPK   mitogén aktivált protein kináz 

PCR   (polymerase chain reaction) polimeráz láncreakció 

PER   peroxidáz 

PPO   polifenol oxidáz 

qrtPCR  quantitative real time PCR 

ROS   (reactive oxygen species) reaktív oxigén formák 

RT-PCR  reverz transzkripciót követő polimeráz láncreakció 

sp.   faj 

spp.   fajok 

TRIS   2-amino-2-(hidroximetil)-1,3-propándiol 
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1. BEVEZETÉS 

 Napjainkban a mezőgazdasági termelés egyik legfontosabb megoldandó feladata, az 

időjárási szélsőségek okozta stressz hatások által előidézett gazdasági veszteségek 

minimalizálása. A világon mindenhol jelentkező probléma egyik előidézője a klímaváltozás, a 

globális felmelegedés, melynek mértéke Magyarországon a globális trendet is meghaladja 

(OMSZ 2019, M4. melléklet). Így az egyenlőtlen csapadékeloszlás, a jégverés okozta 

mechanikai sérülések, illetve a helytelen öntözéskor, valamint sajátos talajadottságú területeken 

jelentkező növekedő mértékű szikesedés kiemelt jelentőségűek.  

A növényeket érő biotikus és abiotikus stressz hatások a növénytermesztés sikerességét 

korlátozó legfontosabb tényezők. Stressz hatására a növényi sejtek számára erősen toxikus 

hatású reaktív oxigénformák (ROS) termelődnek. A növények képesek ezeket a molekulákat 

különböző enzimekkel, mint a kataláz, a szuperoxid dizmutáz, a peroxidáz és a glutation S-

transzferáz (Elstner 1982, Mittler 2002, Passardi és mtsai. 2004, Mayer 2006, Kohler és mtsai. 

2009, Ergun és mtsai. 2014), valamint nem enzimatikus úton (pl. aszkorbát, glutation, 

tokoferolok) méregteleníteni (Dehghan és mtsai. 2013, Ordoñez és mtsai. 2014). 

 

Az agráriumban az egyik legfontosabb kérdés, hogy hogyan lehetséges a stressz 

hatásokat mérsékelni, illetve hogyan lehet a stressznek ellenállóbb növényeket előállítani. 

Hazánkban a napraforgó (vetésterülete Magyarországon 2004–2013 között jelentősen 

növekedett, 2018-ban 628 ezer ha, a betakarított össztermés 2 960 ezer tonna (KSH 2019)) és a 

kukorica (vetésterülete Magyarországon 2018-ban 956 ezer ha, a betakarított össztermése 8 440 

ezer tonna (KSH 2019)), a búza mellett a legfontosabb szántóföldi gazdasági növényünk. 

Vetésidejük áprilisra esik, mikor a napi középhőmérséklet szélsőséges értékek között mozog és a 

kiszámíthatatlan csapadékeloszlás kritikus hatással van a növényállományra. A fiatal növény 

szempontjából kritikus időszak a május, mikor a legérzékenyebb a növény és már a jégverés és a 

talajszemcsék okozta mechanikai sérülések is gondot okozhatnak, ezzel is jelentős veszteséget 

előidézve. A hőmérséklet, a szárazság és a mechanikai sérülések okozta stressz hatások mellett a 

só stressz negatív hatása szintén nehezíti az egyre nagyobb megkívánt terméshozam biztosítását. 

A károk elkerülése céljából igen fontos, hogy ezeknek a stressz hatásoknak ellenállóbb növények 

kerüljenek termesztésbe, melyek kialakításában az AM gomba oltás segíthet. 

 

10.14751/SZIE.2020.004



7 

 

Ezért vizsgáltuk meg, hogy fontos gazdasági növényünk a kukorica, valamint a 

napraforgó fejlődésének legsérülékenyebb kezdeti időszakában a növény védekezési rendszerét 

miként befolyásolja az arbuszkuláris mikorrhiza gomba oltás.  

 

A növénytermesztésben az abiotikus stressz hatások mellett komoly gondot okoz a 

Fusariumok fertőzése által bekövetkező termésmennyiség és minőség romlás. Az általuk okozott 

legnagyobb veszélyforrás a másodlagos anyagcseretermékként termelt mikotoxinok, amelyek 

állat- és humán-egészségügyi veszélyekkel is járnak.  

 A jó talaj, növényállomány kezelés és a jól megválasztott agrotechnikai műveletek 

mellett, a termésmennyiséget és minőséget biztosító másik lehetőség az arbuszkuláris mikorrhiza 

gomba oltás. A szárazföldi növények és az AM gombák kapcsolata az egyik legelterjedtebb 

növény-gomba kölcsönhatás. Az AM gomba gazdanövényre gyakorolt kedvező hatásai ismertek, 

beleértve a víz és a tápanyagok - főként a foszfor - fokozott felvételét és a növény biotikus és 

abiotikus stressz hatásokkal szembeni védelmét. Mikorrhiza gomba jelenlétekor indukált 

rezisztencia alakul ki a növényben, mely nem állandó hanem egy ún. „priming” állapot 

segítségével, jázmonsav koncentráció változásával aktiválja a növény védekezési rendszerét 

biotikus kórokozókkal szemben. Mindez energetikai és a válaszadás gyorsasáságnak ideális 

változásával igen kedvező a növény számára.  

A mikorrhizált növény a stressz hatással szembeni védekezése gyakran magasabb 

antioxidáns enzim szinttel és aktivitással párosul, ugyanakkor ezek a változások, szabályozó 

mechanizmusok a növény korai fejlettségi állapotában, alacsony AM kolonizációs szinten még 

nem teljesen ismertek.  

Emellett az AM gomba kolonizáció a növény gyökerében fiziológiai és élettani 

változásokat indukál, melyek hatással vannak a rizoszféra és a mikorrizoszféra mikroflórájára. A 

gyökérváladékok kórokozókra gyakorolt hatását már többen vizsgálták, ugyanakkor az 

arbuszkuláris mikorrhiza gombának a gyökérváladékon keresztüli hatásáról még igen keveset 

tudunk, ezért egy jelentős gazdasági veszteséget okozó kórokozó gomba (Fusarium 

proliferatum) növekedésére és mikotoxin termelő képességére gyakorolt hatását is bevontuk 

vizsgálatainkba. 
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Mindezek alapján a kutatómunkám célkitűzései az alábbiak voltak: 

 

1. Hogyan befolyásolja az arbuszkuláris mikorrhiza gomba kolonizáció néhány abiotikus 

stressz hatás (alacsony hőmérsékleti, magas hőmérsékleti, mechanikai stressz) mértékének 

csökkentésében szerepet játszó védelmi enzim (polifenol oxidáz, peroxidáz, glutation S-

transzferáz) aktivitását, fiatal (9, 15 és 42 napos napraforgó) növényben? 

2. Arbuszkuláris mikorrhiza gomba kolonizáció hatásának vizsgálata a növényi védelmi 

enzimek (polifenol oxidáz, peroxidáz, kataláz, glutation S-transzferáz) aktivitásának és 

génexpressziójának nyomon követésével, abiotikus stressz hatásoknak (magas hőmérsékleti, 

só és szárazság stressz) kitett 21 és 42 napos kukorica növényben. 

3. Hogyan befolyásolja a gyökérváladékon keresztül a mikorrhiza gomba jelenléte a Fusarium 

proliferatum gomba növekedését in-vitro körülmények között, valamint a fumonizin 

termeléséért felelős gén (FUM1) expresszióját és a stressz hatásokra adott válaszok 

szabályozásában szerepet játszó HOG típusú MAP kináz gén (HOG1) expresszióját? 
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2. IRODALMI ÁTTEKINTÉS 

2.1 Mikorrhiza gombák általános jellemzése és típusai 

 A mikorrhiza gombák együttélését a növényi gyökerekkel először Frank figyelte meg és 

írta le 1885-ben, amely jelenségnek a mikorrhiza nevet adta. A mikorrhiza szó jelentése 

„gombagyökér”, amely a gombák és a növények gyökerei közti szimbionta kapcsolatot jelenti 

(Frank 1885, Smith és Read 1997). A molekuláris filogenetikai elemzésekkel nyomon lehet 

követni a mikorrhiza gombák evolúciós fejlődését, valamint a genomikai vizsgálatok 

hozzásegíthetnek az interakciók kialakulásának megismeréséhez (Floudas és mtsai. 2012, Kohler 

és mtsai. 2015). Kialakulásuk több mint 400 millió évvel ezelőttre tehető, mivel a mikorrhiza 

gombák jelenlétét számos ilyen korú fosszília leletből is kimutatták, amely arra utal, hogy a 

mikorrhiza gombáknak nagy szerepe lehetett a szárazföldi növények térhódításában (Smith és 

Read 2008, Strullu-Derrien 2018), valamint a szárazföldi és vízi élőhelyeken egyaránt 

számolhatunk jelenlétükkel (Taylor és mtsai. 1995).  

A gombák struktúrája, rendszertani helyzete és a létrejövő kapcsolat minősége alapján 

jellemezhető mikorrhiza típusok: arbuszkuláris mikorrhiza (AM), ektomikorrhiza (EM) (Trevor 

és mtsai. 2001, Martin és mtsai. 2007), erikoid mikorrhiza (Straker 1996, Kohout 2017), az 

arbutoid (monotropoid) (Smith és Read 1997) és orchid mikorrhiza (Dearnaley 2007, Dearnaley 

és mtsai. 2016). A mikorrhiza gombák a gyökerek felszínén vagy a gyökér epidermális sejtjein 

belül élnek a növényi gyökérkéregben. A gyökérből leágazó hifák a talajba növekednek és 

tápanyaggal látják el a növényt, főleg foszfátokkal és nitrátokkal, míg a növény cserébe 

szénhidrátokkal, szerves anyagokkal, hormonokkal és vitaminokkal látja el a gomba partnerüket 

(Smith és Read 2008, Bonfante és Genre 2010). A mikorrhiza gombák hatással vannak a növény 

só, szárazság, kórokozók és egyéb stressz tényezőkkel szembeni védekező mechanizmusaira. 

Összességében a mikorrhiza gombák részt vesznek a szén, nitrogén és foszfor körforgásban és 

befolyásolják a növények növekedését és fejlődését.  
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2.2 Arbuszkuláris mikorrhiza (AM) gomba 

A mikorrhiza gombák közül az arbuszkuláris (AM) mikorrhiza a legősibb és a 

legelterjedtebb mikorrhiza-típus (Blair 2009, Berbee és Taylor 2010). Ez idáig a spórák 

morfológiai és filotípus (DNS alapú rokonsági viszony) jellemzői alapján 312 AM gombafajt 

írtak le, amelyek megközelítőleg 200.000 növényfajjal képesek kapcsolatot teremteni. Az AM 

gombák nem tekinthetők gazdaspecifikusnak (Wang és Qiu 2006, Akhmetzhanova és mtsai. 

2012), annak ellenére, hogy számos alkalommal írtak le gazdaszervezet preferenciát vagy 

szelektivitást (Torrecillas és mtsai. 2012). Az AM gomba közösség összetétele függ az éghajlati-, 

valamint a talajviszonyoktól, mint például a talajnedvesség, talajhőmérséklet és a talaj pH értéke 

(Sun és mtsai. 2013, Silvani és mtsai. 2017, López-García és mtsai. 2017, Neuenkamp és mtsai. 

2018). Az arbuszkuláris mikorrhiza gombákkal kapcsolatot nem létesítő növények főleg a 

bolygatott környezetekre jellemző gyomvegetációkban élő növénycsaládok (pl. a káposztafélék 

családja – Brassicaceae, a keserűfűfélék – Polygonaceae, a szegfűfélék - Caryophyllaceae), 

valamint a vízi élőhelyek növénycsaládjai (pl. palkafélék – Cyperaceae, a szittyófélék – 

Juncaceae) (Smith és Read 2008, Brundrett 2017).  

Az AM gombák obligát biotróf szervezetek, melyek kizárólag a növényi partnerrel együtt 

növekednek és szaporodnak a növény gyökerében és a környező talajban (Feddermann és mtsai. 

2010). Teljes mértékben a növényi partnertől függnek, amely biztosítja számukra a 

növekedésükhöz és életciklusukhoz szükséges szenet. Az arbuszkuláris mikorrhiza gombák fő 

struktúrái az internális hifa, az externális hifa, és a spóra, valamint az arbuszkulum és a 

vezikulum. Az arbuszkuláris mikorrhiza (AM) elnevezés helyett sokáig a vezikulo-arbuszkuláris 

mikorrhiza (VAM) elnevezést volt az elterjedt, mígnem a kutatások során kiderült, hogy 

arbuszkulumot minden, vezikulumot, viszont nem minden (Gigasporaceae, Paraglomeraceae) 

endomikorrhiza gomba fejleszt. A talajból a tápanyag és a víz felvételében a mikorrhiza gomba 

kiterjedt externális hifa hálózat által biztosított megnövelt felületnek van nagy szerepe. A 

gyökérszövet kéregsejtjeinek sejtközötti járataiba és magukba a sejtekbe is behatolva az 

internális hifákon keresztül történik a növény és a gomba közti tápanyagcsere (Bonfante és 

Genre 2010). Az internális hifák korlátozott növekedésűek, a növény gyökerének kéregsejtjeibe 

és a sejtközötti járatokba hatolnak be. A gyökérnövekedés mintája az érintett fajoktól függően 

változik.  

Az AM gombák morfológiailag két típusra oszthatóak, az Arum- és Paris-típusokra. Az 

Arum-típusú kolonizáció során a gyökér kéregsejtjei között vastagabb intercelluláris gerinchifák 

haladnak, amelyekből a sejtekbe sok, vékonyabb oldalelágazásokon elhelyezkedő 

arbuszkulumokkal, esetleg vezikulumokkal növekszik a hifa. A Paris-típusnál a hifák sejtről-
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sejtre növekednek, amelyeknek a belsejében sokszorosan összehajtogatott hurkokat (coilokat) 

vagy az internális hifákról elágazó arbuszkulumokat képeznek és így alakítanak ki kapcsolatot a 

növénnyel (Harrison 2005).  

Az arbuszkulumok rövid életű (4-12 nap) hifaelágazások, melyek sejtfalon keresztül 

betüremkednek a sejtmembrán felé. Nagy felületet képezve a gomba és a növény közti 

tápanyagcsere funkcionális helyei (Balestrini és mtsai. 2015). A tápanyagcsere az úgynevezett 

„interface”-en keresztül zajlik, melyet a periarbuszkuláris membrán és a periarbuszkuláris tér 

együttesen képzik (Gutjahr és Parniske 2017, Chen és mtsai. 2018). A vezikulumok vékony falú, 

hólyagszerű képletek, melyek nem határoltak szeptummal. Ezek a kiöblösödések a 

kéregsejtekben lipideket és glikogént is tartalmazó raktározó képletek (Goltapeh és mtsai. 2008).  

Az AM gombák átlagosan nagyobb átmérőjű (30-100 μm, de vannak nagyobb, akár 400 μm 

átmérőjű, Gigaspora gigantea) különböző morfológiai jellegzetességgel és színnel rendelkező 

aszexuális spórákat képeznek, bár ismerünk nem sporuláló fajokat is (Bever és mtsai. 1996).  

Az AM gomba kolonizáció kiindulhat idősebb, már partner kolonizált 

gyökérszegmensből vagy pedig a talajban izoláltan elhelyezkedő, teljesen különálló spórákból 

(Smith és Read 1997, Taylor és Bruns 1997). A spórák csírázása a gazdanövény nélkül is 

megvalósul, azonban a későbbiekben a biotróf mikorrhiza gombák életciklusaihoz 

nélkülözhetetlen a növény jelenléte (Parniske 2008). A csírázást követően a csírasejt hifával a 

talajban növekszik a gazdanövény gyökeréhez. Miután a gomba érintkezésbe került a növény 

felületével, a gombák felismerő molekulái és a gazdanövény játsszák a főszerepet. A 

strigolaktonok a csírázást, az AM gombák hifáinak elágazását és a növény fejlődését stimuláló 

molekulák (Brewer és mtsai. 2013, Waldie és mtsai. 2014, Lauressergues és mtsai. 2014), 

valamint az AM gombákat vonzó növényi jelzőmolekulák (Besserer és mtsai. 2006, Kretzschmar 

és mtsai. 2012), ennek megfelelője az AM gombák által termelt lipo-kito-oligoszacharidok, 

amelyek stimulálják a növényt a kapcsolat kialakítására (Maillet és mtsai. 2011). A növény és az 

AM gomba közti kapcsolat kialakítása során és azt követően a partnerekben teljes morfológiai és 

élettani kölcsönhatások figyelhetők meg. Miután a jelzőmolekulák észlelésével létrejött a 

kapcsolat a gomba és a növény között, a különböző kémiai és fizikai ingerekre adott válaszként a 

gyökér sejtjei egy pre-penetrációs apparátust (PPA) hoznak létre, majd a gomba a gyökér 

felületén appresszóriumot képez (Bastmeyer és mtsai. 2002), amelyen keresztül a gomba a hifák 

által bejut a gyökérbe. A gomba általi appresszórium fejlesztés a növény epidermális sejtjén az 

első jele a kölcsönhatásnak (Singh 2007).  

 Az arbuszkuláris mikorrhiza gombák szinte valamennyi talajtípus esetén 

megfigyelhetőek, számukra a mérsékelten lúgos talajok kedvezőek (Silvani és mtsai. 2017). Az 

alacsonyabb talajnedvesség mellett magasabb a gyökér kolonizáltsága és az arbuszkulumok 
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gyakorisága is megnő (Roldán és mtsai. 2007). A só stressz és az oxigén hiány mind a gomba 

túlélése, mind a kolonizációs hatékonyságának szempontjából kritikus tényező, azonban kivételt 

képez például a Funneliformis mosseae és a Rhizophagus irregularis is, melyek ilyen 

kedvezőtlen körülmények között is képesek a kolonizációra (Talaat és Shawky 2012, Sinclair és 

mtsai. 2014). 

A növény megnövekedett vízfelvétele mellett a mikorrhiza gomba másik ismert hatása, 

hogy fokozza a növény növekedését, ami a vegetatív szervek tömegének, méretének és nem 

egyszer a termésmennyiségnek a gyarapodásában is jelentkezik. A növekedés egyik magyarázata 

a fokozott foszfor és kálium felvétel, ami közvetlenül növeli a fotoszintézis aktivitását. Só- és 

hőmérsékleti stressz hatások során különböző mértékben, de az AM gomba kolonizáció 

eredményeképpen 2-10-szeres is lehet a fotoszintézis aktivitásának különbsége a kolonizált 

növényekben a nem kolonizáltakhoz képest (Sheng és mtsai. 2008, Zuccarini és Okurowska 

2008). Energetikai szempontból az egész együttest a növény fotoszintézise tartja fenn. A növény 

nagy energiatartalmú fixált szénvegyületeinek jelentős részét (4 - 22%) átadja a gomba partner 

részére (Wright és mtsai. 1998), amiért cserébe az AM gomba foszfor, nitrogén, réz és további 

makro- és mikrotápelemek felvételének fokozásával előnyös hatással van a kapcsolatot létesítő 

növény életfolyamataira (Kiers és mtsai. 2011). Az AM gomba több ásványi tápanyagot 

(nitrogén, foszfor) juttat el ahhoz a növényhez, amely több szént biztosít a gomba számára 

(Bever és mtsai. 2009, Kiers és mtsai. 2011, Fellbaum és mtsai. 2014). Mind a növények, mind a 

gombák képesek szelektíven jutalmazni a számukra hasznos szimbiontákat. Ez a magyarázata a 

növény és AM gomba közti szimbiózis evolúciós stabilitásának.  

 Az AM gomba segít megnövelni az abiotikus és biotikus stressz hatásokkal szembeni 

ellenálló képességet, mint például az aszály, a só stressz, a savas közeg, a nehézfémek jelenléte a 

talajban, a kórokozók okozta betegségek, a talajtömörödés, a szélsőséges hőmérsékleti viszonyok 

(Miransari 2010, Meier és mtsai. 2012, Madiba 2014, Abdel Latef és Miransari 2014, Mathur és 

mtsai. 2018). Az AM gomba módosíthatja a kolonizált növény ozmotikus potenciálját a szerves 

anyagok, mint a prolin, a glicin-betain, a szénhidrátok, például a szacharóz és a mannit, valamint 

a szervetlen ionok, köztük a K és a Cl felhalmozódása révén (Porcel és mtsai. 2012). A glomalin 

fehérje (GRSP) szerepet játszik a só- (Na+) és a nehézfém-immobilizációban (González-Chavez 

és mtsai. 2004, Vodnik és mtsai. 2008, Hammer és Rillig 2011), valamint szerepet játszik a 

talajszerkezet megváltoztatásában, így a talaj vízmegkötő képességének fokozásában is 

(Hammer és Rillig 2011). Az AM gomba közvetlen kapcsolatot biztosít a gyökerek és a talaj 

között, ezáltal potenciálisan hozzájárulhat a talajösszetételhez (Querejeta 2017), valamint az 

externális hifákkal és a hidrofób tulajdonságú glomalinnal (fokozza a mikroaggregátumok 

egységének kapcsolatát) a talajszerkezet stabilitásához (Bedini és mtsai. 2009, Bitterlich és 
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mtsai. 2018). Az AM gomba kolonizáció stimulálja a biológiai aktivitást a rizoszférában, 

amelyet „mikorrizoszféra-hatásnak” neveznek (Linderman 2008). A mikorrizoszféra magában 

foglalja az olyan specifikus baktériumtörzsek hatását, mint a növényi növekedést serkentő 

rizobaktériumok (PGPR), amelyek képesek a növény növekedésének fokozására és a kártevők és 

a betegségek visszaszorítására. Ezek a mikorrizoszféra-lakó baktériumok egy része „mikorrhizát 

segítő baktériumokként” is működnek és segítik a mikorrhiza gomba-növény szimbiózis 

hatékonyságát (Frey-Klett és mtsai. 2007). Az AM gomba kolonizáció előnyös hatásait az egész 

növényre vonatkozóan részlegesen a mikorrizoszféra biológiai aktivitása határozza meg 

(Bending és mtsai. 2006, Frey-Klett és mtsai. 2007). 

Az arbuszkuláris mikorrhiza gomba kolonizációja során a növény-gomba kapcsolatban a 

tápanyag-szén cserén alapuló interakciónak tulajdonítható a gomba a növényre gyakorolt számos 

kedvező hatása, mint a mikorrhiza gomba által biztosított jobb víz és tápanyag ellátottságból 

adódó megnövekedett növényi fitnesz (Pozo és Azcón-Aguilar 2007). Az AM gomba által 

kolonizált növényekben tapasztalt fokozott ásványi anyag felszívódás a kórokozókkal szembeni 

nagyobb mértékű védekezéssel párosulhat (Li és mtsai. 2013a). Azonban a jobb tápanyag-

ellátottság önmagában nem jelentett jobb védelmet a kórokozók ellen (Mustafa és mtsai.  2016, 

2017). A biotróf kórokozók esetében, amelyek tápanyag-elnyelő struktúrákat fejlesztenek ki a 

gazdasejtekben, a befogadó növényben felhalmozódó, fokozott tápanyagszint elősegíti a 

fejlődésüket. Az AM gomba kolonizációja során tapasztalható nagyobb tápanyag felszívódás a 

növényben is ennek kedvez. Ez arra utal, hogy nem a növényben megnövekedett tápanyagszint a 

kulcsfontosságú tényező, de közvetetten segíti a növényi védekezési rendszert a kórokozókkal 

szemben. Az AM gomba kolonizáció egészségesebb növényeket eredményez, amelyek így 

ellenállóbbak, de alapvetően a betegségekkel szembeni védekezési rendszer fokozása az AM 

gomba kolonizációnak és nem a jobb tápanyag-ellátottságnak tulajdonítható.  

 Az arbuszkuláris mikorrhiza gomba képes a gazdanövények számára bizonyos fokú 

védelmet biztosítani kedvezőtlen környezeti tényezők okozta stresszel szemben. Biotrófként a 

mikorrhiza gombák hasonlóságot mutatnak a biotróf kórokozókkal. A kapcsolat-teremtés kezdeti 

fázisában azok a gének expresszálódnak, mint a parazita gombák esetében, és csak ezt követően 

veszik át az irányítást azok a gének, melyek megakadályozzák a gomba támadását és kialakítják 

a kiegyensúlyozott együttélés körülményeit (Tromas és mtsai. 2012, Hogekamp és Küster 2013, 

Calabrese és mtsai. 2017). A különböző abiotikus stressz hatásokkal, a gazdanövény 

kórokozókkal és kártevőkkel szembeni ellenállóságának alapja, hogy az AM gombák indukált 

szisztemikus rezisztenciát képesek kialakítani a növényben, mely bonyolult több lépcsős 

folyamat és mikorrhiza indukálta rezisztenciának (MIR-nek) neveztek el (Pozo és Azcón-Aguilar 

2007, Cameron és mtsai. 2013). A mikorrhiza indukált rezisztencia a szalicilsav-függő génekkel, 
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de gyakrabban a jázmonsav függő védekezéssel és sejtfal-védekezéssel működik együtt. Ennek 

megfelelően a mikorrhiza indukált rezisztencia védelmet nyújt a támadók széles skálájával 

szemben, beleértve a biotróf kórokozókat, a nekrotróf kórokozókat, a fonálférgeket és a 

növényevő ízeltlábúakat (Jung és mtsai. 2012, Song és mtsai. 2015). 

A mezőgazdasági termelésben a mikorrhiza-oltóanyag használatával bár nem minden 

területen, de mérsékelhető a felhasznált műtrágya mennyisége (Säle és mtsai. 2015). Az 

arbuszkuláris mikorrhiza gombák ugyanis képesek a korábban túlzott műtrágyázás hatásaként 

gyakran jelentkező szerves formában lévő foszforvegyületek mobilizálására is (Rillig és mtsai. 

2015). Az AM gombák szántóföldi felhasználását jelenleg még meggátolja a kijuttatás 

nehézsége, ugyanis célzott oltás hiányában igen nagymennyiségű oltóanyagot kell a szántóföldön 

teríteni, amely gazdasági gátakat szab (Giller és mtsai. 2015). A jelenleg folyó kutatások 

optimalizálják az oltóanyag kijuttatásának körülményeit. Az AM gomba inokulum kijuttatása 

történhet szárazon, illetve szuszpenzióként, de feltétel a gomba és a növény gyökerének 

közvetlen érintkezése. A kijuttatás történhet a vetés előtt a talaj felső rétegébe bedolgozva, illetve 

palánták, magoncok ültetésekor a gyökerek szuszpenzióba történő mártásával (Lehman és mtsai. 

2012). Fás- és lágyszárú növényeknél egyaránt tapasztalható az oltott, mikorrhizált növény 

gyökérzetének növekedése, de ennek hiányában is jelentkezhet a megnövekedett tápelemfelvétel 

illetve más pozitív hatás, mint a talajszerkezet stabilitása (Bitterlich és mtsai. 2018). Az oltott 

növény közvetlen, illetve közvetett módon előnyben részesül, amely a növény hajtás- és 

gyökérméretének változásán kívül megnyilvánulhat a beltartalmi értékek (fehérje, cukortartalom) 

növekedésében is (Porcel és mtsai. 2012). A gyakorlatban a mikorrhiza gomba–növény kapcsolat 

előnyeit a csemeték gyökerének kiültetés előtti mikorrhiza gomba kolonizálásával is 

hasznosítják, jelentősen megnövelve kiültetéskor a túlélési arányt. Így az ültetvények és az 

erdőtelepítéseknél is előnyösen használható a mikorrhiza gomba oltóanyagként (de Araujo 

Pereira és mtsai 2018). 

2.3 Abiotikus és biotikus stressz hatások és növényi válaszok 

 Selye János (1936) az alábbiakban fogalmazta meg a stressz fogalmát. „Stressz a 

szervezet túlterhelt, túlerőltetett állapota, a test aspecifikus reakciója mindenfajta igénybevétellel 

szemben.” Larcher (1987) a növényeket ért stresszt a következőképpen írta le. „A stressz egy 

olyan terheléses állapot, amelyben a növénnyel szembeni fokozott igénybevétel a funkciók 

kezdeti destabilizációját követően egy normalizálódáson át az ellenállóság fokozódásához vezet, 

majd a tűréshatár túllépésekor tartós károsodást vagy akár pusztulást is okoz.” 
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A növények az életciklusuk alatt különböző környezeti terhelésnek, abiotikus és biotikus 

stressz hatásnak vannak kitéve. Az abiotikus stressz, amely sokféle kedvezőtlen környezeti 

körülményt jelent a növény számára, például aszályt, só stresszt, magas fényintenzitást, UV 

sugárzást, nehézfém stresszt, tápanyaghiányt, hőmérsékleti stresszt, ózon (O3) stresszt valamint 

anaerob stresszeket (Chinnusamy és Zhu 2009, Mittler és Blumwald 2010). Az abiotikus 

stresszek káros hatásait súlyosbítja az éghajlatváltozás, ami gyakran szélsőséges időjárási 

körülményeket alakíthat ki (Fedoroff és mtsai. 2010). A biotikus stressz, élő szervezetek, mint a 

baktériumok, vírusok, gombák vagy nematódák által előidézett stressz hatást jelent (Atkinson és 

Urwin 2012). A biotikus stressz negatívan befolyásolja a termelékenységet, növekedési 

teljesítményt és a szervezet túlélését, valamint változásokat generál a növényekben morfológiai, 

élettani, biokémiai és molekuláris szinten (Manickavelu és mtsai. 2010, Sepehri és Golparvar 

2011, Molazem és Azimi 2015). A biotikus stressz során a növényt fertőző, vagy támadó 

élőlények sokfélesége nagyon összetetté teszik a növény számára ezen szervezetekkel szembeni 

szükséges védekezési reakciókat. Együttesen a világ növénytermesztésében akár 30%-os 

terméskiesést is okozhatnak (Bebber és Gurr 2015).  

Bizonyos abiotikus stressz tényezők gyengíthetik a biotikus stressz hatásait. Árpában a só 

stressz által kiváltott ozmotikus stressz közvetlenül összefüggésben áll a lisztharmatokkal 

szembeni ellenálló képességgel (Wiese és mtsai. 2004), míg a szárazság stressz fokozhatja a 

növényben a Botrytis cinerea gombával szembeni védekezési rendszer működését (Achuo és 

mtsai. 2006). Megfigyelték, hogy a Spodoptera exigua nem fertőzte a szárazság stressznek kitett 

paradicsom leveleit a megnövekedett mennyiségben jelenlévő növényi védekezési 

vegyületeknek köszönhetően (Loeb és mtsai. 1997). Bizonyos abiotikus stressz hatások pedig a 

levéltetvekkel szembeni rezisztenciát indukálhatják (Kerchev és mtsai. 2012). 

A különböző égövi viszonyok mellett az emberi tevékenységek is stressz helyzetet 

teremthetnek. A kedvezőtlen helyzethez való élettani igazodást a stresszorok (stresszt kiváltó 

tényező) váltják ki. A stresszor jelenlétének idejétől és mértékétől, valamint a növény 

alkalmazkodó képességétől és a védekezési rendszerétől függően alkalmazkodik a kialakult 

kedvezőtlen helyzethez. A növényt érintő bármilyen környezeti hatás érzékelése után az 

anyagcsere-válaszok lehetnek a géntranszkripció regulálásának következményei, vagy a 

multigén családok expresszióját befolyásolják, többek közt az antioxidáns gének kifejeződésére 

is hatással vannak (Szigeti 2007).  
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2.3.1 Reaktív oxigénformák 

 A reaktív oxigénformák (ROS) kifejezés olyan molekulákat foglal magában, amelyek egy 

vagy több oxigénatomot tartalmaznak. A szabad gyökök olyan kémiai anyagok, amelyek 

önállóan léteznek és párosítatlan elektronokat tartalmaznak (Mittler 2017). Néhány szabad 

gyöknek nincsen oxigénatomja (például átmenetifém vagy szénközpontú gyök). Sokféle 

formában jelen lehetnek: szinglett oxigén (O2), hidroxilgyök (-OH), hidrogén peroxid (H2O2), 

szuperoxid gyök (O-2), nitrogén-monoxid (-NO) melyek fontos szerepet játszanak az oxidatív 

stressz indukálásában (Apel és Hirt 2004). Számos egyéb ROS forma is jelen lehet, például a 

peroxil, alkoxil és hidroperoxil gyökök, peroxinitrit és hipoklórsav. A növényeket ért stressz 

hatások során a képződő legfőbb ROS-sek a szinglett oxigén (1O2), hidroxilgyök (-OH), 

hidrogén peroxid (H2O2) és a szuperoxid gyök (O2
-) (Azevedo Neto és mtsai. 2008).  

Mind a ROS, mind a szabadgyökök az oxidatív stressz során elősegítik a sejt 

összetevőinek oxidációját. Az "oxidatív stressz" kifejezés többféle jelentéssel bír. Először is 

"élettani állapot", amikor az elektronok leadásának (oxidáció) mennyisége meghaladja az 

elektronok felvételének (redukció) mennyiségét, ami a sejt kémiai (oxidatív) károsodásához 

vezet. Az oxidatív stressz tehát az elektron hiánya miatt súlyos és hosszú távú redox (redukciós / 

oxidációs) egyensúlyhiányból adódik. Másodszor pedig úgy értelmezhető, mint egy stressz hatás, 

amely károsítja a sejteket, és jelző-, valamint védekezési reakciókat vált ki. Az oxidatív stresszt 

okozó tényezők főként a következőkre terjednek ki: a ROS-termelés és a méregtelenítés közötti 

egyensúlyhiány a "normál" sejtbiológiai élettani zavar miatt; (ii) ROS bioszintézis de novo, mint 

stressz jelzés szükséges része a védekezés és az adaptáció során (Nawkar és mtsai. 2013). 

2.3.2 A növények általános védekezési reakciói 

 A környezeti változások a növényben élettani, morfológiai, molekuláris szinten egyaránt 

megmutatkoznak. Az anyagcsere változások egy része a stressz nélkül is meglévő anyagcsere 

utak, amelyek anyagcsere-szabályozások és anyagcsere-módosulásokat követő biokémiai 

folyamatokat jelentik. Minden környezeti és biotikus stressz egy általános stressz reakciót idéz 

elő, amely stressz helyzetre a másodlagosan jelentkező oxidatív stresszre adott legjellegzetesebb 

növényi-válasz a sejt mikrokörnyezetének megváltozása és az aktív oxigént tartalmazó 

molekulák túltermelése és felhalmozódása, melyek a reaktív oxigénformák. A reaktív oxigén 

molekulák károsíthatják a sejtösszetevőket, a sejtet felépítő lipideket, fehérjéket, nukleinsavakat, 

mely molekulák létfontosságúak a sejt normális működése szempontjából (Elstner 1982, Mittler 

2002). 
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A különböző sejtalkotókban képződött reaktív oxigénformák számos gén kifejeződésére 

hatással vannak, amely abban mutatkozik meg, hogy a növényi védekezés részeként a sejtekben 

kialakult különböző programok képesek az ROS által kialakított biológiai jeleket érzékelni és 

reagálni a stressz-hatásokra (Overmyer és mtsai. 2003). A növények összetett védelmi 

mechanizmusokat fejlesztettek ki, hogy elkerüljék a ROS képződés és hatástalanítás közötti 

egyensúly hiányát (Azevedo Neto és mtsai. 2008, Gill és Tuteja 2010). A ROS-t enzimatikus és 

nem enzimatikus úton is el lehet távolítani, mindazonáltal az ROS elmaradó szabályozása 

oxidatív stresszhez vezet. A sejten belül a ROS hatáskifejtésének idejét az antioxidáns rendszer 

határozza meg (Wang és mtsai. 2013). 

 A szuperoxid dizmutáz (SOD) egy fémtartalmú enzim, amely a leghatékonyabb 

intracelluláris enzimatikus antioxidáns. Minden aerob szervezetben jelen van, a növényekben a 

kloroplasztiszban, mitokondriumban, valamint a szuperoxid gyökök képződési helyén a peroxi- 

és glioxiszómában (Mittler 2002). Az enzim által használt fém kofaktor alapján a SOD három 

csoportba sorolható: vas-SOD (Fe-SOD), mangán-SOD (Mn-SOD) és réz-cink SOD (Cu-Zn 

SOD). A Fe-SOD a kloroplasztiszban (Alscher és mtsai. 2002), a Mn-SOD a mitokondriumban 

és peroxiszómában (Ferreira és mtsai. 2002), a Cu-Zn SOD a citoszolban, a kloroplasztiszban, 

valamint az extracelluláris térben is megtalálható (del Río és mtsai. 2002). A növényi védekezési 

rendszer első védelmi vonala az emelkedett ROS szint toxikus hatásaival szemben. A 

szuperoxid-dizmutáz a szuperoxid-aniongyök (2 O2˙¯) dizmutációját katalizálja, melynek során 

oxigén (O2) és hidrogén-peroxid (H2O2) keletkezik:  

2 O2¯ + 2 H+ → O2 + H2O2 

A fémkatalizált Haber-Weiss reakció útján a szuperoxid-aniongyök eltávolításával csökkenti a 

hidroxilgyök képződésének lehetőségét. Az enzim működésével ez a folyamat 10.000-szer 

gyorsabban megy végbe, mint normál körülmények között (Kirby és mtsai. 1981).  

 A kataláz (CAT) egy 4 alegységből felépülő, hem-tartalmú, 240 kDa molekulatömegű 

enzim, amely képes a H2O2-t közvetlenül H2O-ra és O2-re dizmutálni és oxidatív stressz során 

elengedhetetlen a ROS semlegesítésében (Garg és Manchanda 2009). A CAT enzimnek a 

jelenlévő hidrogén-peroxid koncentrációtól függően kétféle katalitikus működése lehetséges. 

Magasabb H2O2 koncentráció mellett a hidrogén-peroxid bontását hidrogéndonor nélkül 

katalizálja:  

2 H2O2 → 2 H2O + O2 

Alacsonyabb H2O2 koncentráció mellett a peroxidatikus utat katalizálja (Deisseroth és Dounce 

1970):  

RH2 + H2O2 → R + 2 H2O  
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Nagy affinitással rendelkezik a hidrogén peroxiddal szemben, azonban kevésbé specifikusan 

reagál a szerves peroxidokra. Több H2O2 molekula átalakítására képes, de kisebb az affinitása a 

peroxidázokhoz képest. Az összes enzim közül a CAT-nak az egyik leggyorsabb az átalakító 

képessége: egy kataláz molekula kb. 6 millió H2O2 molekulát képes átalakítani H2O-ra és O2-re 

percenként. A peroxiszómák a H2O2 termelés központjai a zsírsavak β-oxidációjának, a 

fotorespirációnak, a purin katabolizmusnak és az oxidatív stressznek köszönhetően (Mittler 

2002). Gátlódó fotorespirációs körülmények között a kataláz aktivitása csökken, például 

emelkedett CO2 szint mellett (Azevedo és mtsai. 1998). A kataláz más szubcelluláris részekben 

is megtalálható, mint a citoszol, a kloroplasztisz és a mitokondrium (Mhamdi és mtsai. 2010). A 

növényi kataláz enzimeket egy kis géncsalád kódolja, amely általában három izoenzim génből 

áll, amelyek meglehetősen összetett térbeli és időbeli expressziós mintázatokat mutatnak a 

növény egyedfejlődése során, valamint eltérő módon reagálnak különböző fényviszonyok mellett 

(Scandalios és mtsai. 1997, Willekens és mtsai. 1997). A CAT1-t a pollenben és a magokban 

(peroxiszómákban és citoszolokban), a CAT2 főleg a fotoszintetikus szövetekben, de a 

gyökerekben és magokban is (peroxiszómákban és citoszolokban), míg a CAT3 a levelekben és 

az érrendszerben expresszálódik (mitokondriumokban) (Karuppanapandian és mtsai. 2011). Az 

izoenzim vizsgálatok során a filogenetikai fa elemzés során a kataláz szekvenciák széles 

diverzitást mutattak (Iwamoto és mtsai. 1998).  

 A glutation S-transzferáz (GST) antioxidáns enzimek a növények védekező rendszerének 

folyamataiban vesznek részt. Nagy és változatos enzimcsoportot képeznek. A glutation S-

transzferázok a legismertebb és a legtöbbet vizsgált méregtelenítő enzimek közé tartoznak, részt 

vesznek a herbicid méregtelenítésben, a hormon-homeosztázisban, az antocianin megkötésében, 

a tirozin metabolizmusában, az oxidatív stressz során keletkező anyagcsere-termékek nagy 

kapacitású inaktivációjában, a hidrogén-peroxid méregtelenítésében, az apoptózis 

szabályozásában, a növényi biotikus és abiotikus stressz válaszokban (Dixon és mtsai. 2010). A 

GST gének számos stressz hatás során részt vesznek a védekezési reakcióban, mint nehézfém 

stressz, növénykórokozók által kiváltott reakciók, hőmérsékleti-, sebzés- és szárazság stressz 

hatására indukálódhatnak, amely arra utal, hogy az oxidatív stressz elleni növényi védekező 

rendszerben van szerepük (Marrs 1996, Agrawal és mtsai. 2002). Képesek eltávolítani a DNS-t, 

RNS-t és fehérjét károsító genotoxikus vegyületeket (Noctor és mtsai. 2002). Először ezeknél az 

enzimeknél fedezték fel, hogy a glutation konjugációja során képesek különféle toxikus, exogén 

vegyületek lebontására (Cummins és mtsai. 2011). A növény a védekezés során a 

konjugátumokat a vakuólumba, vagy az apoplasztba választja ki. A GST-k közül néhány 

glutation-peroxidázként működik, a szerves peroxidok inaktiválását glutation-diszulfid 

képzésével katalizálja visszacsatolásos szabályozás révén, melynek során a GSH-szintet növelik, 
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így fejtve ki a közvetlen védőhatást (Bartling és mtsai. 1993). Az enzimek a citoplazmában 

találhatóak, működésük során hidrofób és a sejtekre mérgező szubsztrátumokkal katalizálják a 

glutation tripeptid konjugációját (Sheehan és mtsai. 2001). Három fő szubcelluláris lokalizációs 

mintával rendelkeznek, mint a citoszol, a mitokondrium és a mikroszóma. Közöttük a 

citoszolikus GST a legnagyobb család (Liu és mtsai. 2015). A citoszolikus és mitokondriális 

GST-k az összes oldható növényi fehérjék körülbelül 2 %-át teszik ki (Rezaei és mtsai. 2013). 

Egy gén megkettőződés vezetett a glutation S-transzferázok sokféleségéhez és a közel száz 

izoenzim kialakulásához. Az aminosav szekvencia hasonlóság és a génszervezet alapján eddig 

11 osztályt azonosítottak a növényi GST-k között, köztük phi, tau, théta, zeta, lambda, 

dehidroaszkorbát reduktáz (DHAR), tetraklórhidrokinon dehalogenáz (TCHQD) és a γ-alegység 

(EF1Bγ) (Dixon és Edwards 2010, Lallement és mtsai. 2015, Dong és mtsai. 2016), valamint a 

hemerithin (GSTH), iota (GSTI) és glutation-hidrokinon reduktázok (GHR) (Yang és mtsai. 

2014a,b).  

A hidrogén-peroxid játssza a főszerepet a GST-k szintézisének serkentésében. A sejt anyagcsere 

folyamataiban is fontos szerepük van, az oxidatív stressz elleni védekezés mellett részt vesznek 

az auxinok aktivitásának szabályozásában és a sejten belüli szállításukban és a különböző 

antociánok képződésében (Alfenito és mtsai. 1998). Azonban a glutation S-transzferázok és az 

őket szabályozó biológiai eredetű xenobiotikumok közötti strukturális és funkcionális kapcsolat 

még nem teljesen tisztázott. A GST-k általános működésük során heterodimer vagy homodimer 

alegységek, melyeknek a molekulatömege 23 és 29 kDa közötti (Marrs 1996). A GST gének 

különböző szubsztrát-specifikus hatással képesek szabályozni és kódolni a GST izoenzimeket, 

ebből a tulajdonságukból lehet arra következtetni, hogy egyes GST izoenzimek speciális 

funkciója összefügg a növényekben kiváltott stressz ingerekkel (Habig és mtsai. 1974, 

Mannervik és mtsai. 1988, Buetler és Eaton 1992). 

 A gvajakol-peroxidázok (PER), fémtartalmú, 40-50 kDa molekulatömegű monomerekből 

épülnek fel. A hidrogén-peroxid lebontásában játszanak fontos szerepet, mind a normális 

anyagcsere útvonalon, mind pedig oxidatív stressz hatáskor. A gvajakol-peroxidázok mind a 

kloroplasztiszban, a vakuólumban, a citoszolban, a mitokondriumban, az ER-ben és a sejtfalban 

is megtalálhatóak (Karuppanapandian és mtsai. 2011). Kulcsfontosságú enzimnek tekinthetőek a 

H2O2 eliminálásában:  

H2O2 + GSH →H2O+ GSSG 

Széles szubsztrát-specifitással rendelkeznek, sok izoenzimük van, így a növény életciklusa során 

számos fiziológiai és fejlődési folyamatban részt vesznek (Passardi és mtsai. 2004). Fontos 

szerepet játszanak a lignin bioszintézisében, valamint a biotikus stresszel szembeni védekezéskor 

a H2O2 felhasználásával az indol-ecetsav degradálásában. A működésük során előnyben 
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részesítik az olyan aromás vegyületeket, mint a gvajakol és a pirogallol (Asada 1999). A 

jelenlétük lehetővé teszi az oxigén kedvezőbb biológiai felhasználását, mert hidrogén 

akceptorként csak félig hasznosul az oxigén a hidrogén-peroxidban. Az enzimnek szerepe van a 

monomerek, dimerek és a fenoxi-szabadgyökök keletkezésében is. A biotróf kórokozók által 

fertőzött növények levelében az auxin-tartalom megnő, mely auxin-szint negatív korrelációt 

mutat az indolecetsav-oxidáz gátlásával. Az indolecetsav-oxidáz a működéséhez H2O2-t igényel, 

így a működésének az aktivitása függ a peroxidáz enzimek működésétől. Részt vesznek az etilén 

képződésében, valamint az auxin katabolizmusában is, mely folyamat során a peroxidázok 

elbontják a H2O2-t, gátlódik az indolecetsav-oxidáz és ennek következtében megemelkedik az 

auxin-tartalom (Nagababu és mtsai. 2003). A kórokozó mikroorganizmusokkal szemben kiemelt 

szerepük van (Ádám és mtsai. 1995, Anjana és mtsai. 2007). 

 Az aszkorbát-glutation ciklusban (Foyer-Halliwell-Asada ciklus) az aszkorbát-peroxidáz, 

a monodehidroaszkorbát-reduktáz, dehidroaszkorbát-reduktáz és a glutation-reduktáz enzim 

összehangolt működése során történik a H2O2 semlegesítése a kloroplasztiszokban, mivel itt 

nincs kataláz aktivitás (Jimenez és mtsai. 1997). 

 Az aszkorbát-peroxidáz egy vas tartalmú enzim, mely az aszkorbát-glutation ciklusban a 

hidrogén-peroxid bontását végzi. Míg a kataláz a peroxiszómákban, az aszkorbát-peroxidáz a 

citoszolban és a kloroplasztiszban alakítja át a H2O2-t vízzé és dehidroaszkorbáttá (DHA) az 

aszkorbinsav segítségével, mely redukáló szerként van jelen a reakcióban:  

2 ASC + H2O2 → 2 H2O2 + DHA 

Öt különböző APX izoformát különböztetnek meg, melyek a szubcelluláris sejt szervecskékben, 

a kloroplasztiszokban, a mitokondriumokban, a peroxiszómákban és magában a citoszolban is 

megtalálhatók (Caverzan és mtsai. 2012). 

 A monodehidroaszkorbát-reduktáz egy flavin-adenin dinukleotid (FAD) enzim, amely 

nagy specifikusságot mutatva közvetlenül regenerálja a monodehidro-aszkorbátot (MDHA), mint 

elektron akceptort NADP(H) jelenlétében. A redukáláshoz szükséges elektron a fotoszintetikus 

elektrontranszportláncból származik (Asada 2006). A kloroplasztiszban, de a mitokondriumban 

és a peroxiszómában is részt vesz a H2O2 eltávolításában (del Río és mtsai. 2002).  

 A dehidroaszkorbát-reduktáz a működése során redukálja a dehidroaszkorbátot (DHA) 

aszkorbinsavvá, miközben elektron donorként glutation-t (GSH) használ (Eltayeb és mtsai. 

2007). Mely reakcióval fontos szabályozóként működik a szimplasztikus és apoplasztikus 

aszkorbinsav pool méretének és a redox állapotának regenerálásában (Chen és Gallie 2006).  

DHA+ 2 GSH → AA + GSSG 
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 A glutation-reduktáz egy heterotetramer, kis molekulatömegű, NADPH-függő enzim, 

melynek működése a dehidroaszkorbát-reduktáz enzim működésével ellentétes (Doulis és mtsai. 

1997).  

GSSG + NADPH + H+ → 2 GSH + NADP+ 

Elsősorban a kloroplasztiszokban lokalizálódik, de kis mennyiségben a mitokondriumokban és a 

citoszolban is megtalálható. Az aszkorbát-glutation ciklus alapvető enzime, katalizálja a GSH 

redukcióját, amelyek számos metabolikus szabályozási és antioxidatív folyamatban részt vesz. 

Katalizálja a diszulfid-kötés kialakulását a glutation diszulfidban, így szabályozva a GSH és 

GSSG (két GSH) arányát, ezáltal a sejt redox állapotát. A GR kulcsfontosságú szerepet játszik a 

stresszel szembeni ellenálló képesség kialakulásában (Rao és Reddy 2008). 

 A polifenol oxidázok (PPO) széles körben elterjedt, a direkt oxidázok csoportjába tartozó 

réztartalmú enzimek, melyek a fenolok kinonizálását katalizálják. Mely folyamat során a 

monofenolok hidroxilezését o-difenolokra és a p- és o-difenolok p- és o-kinonokra történő 

oxidálását végzik (Steffens és mtsai. 1994). A metalloenzim aktív centrumában réz található, 

amely alegységenként 30 kDa. Aktív formájában 2-4 alegység asszociátumból áll az enzim. 

Mindegyik alegység két polipeptid láncból épül fel (Shi és mtsai. 2002). Vizsgálatok során az 

izoláció módszerétől függően számos izoenzimet azonosítottak (Winters és mtsai. 2009), 

jellemző szubsztrátok a tirozin, katekol és a 3,4-dihidroxifenil alanin (Anderson és Morris 2001). 

A polifenol oxidázok mind az abiotikus, mind a biotikus stressz hatásokkal szemben védik a 

növényt (Yoruk és Marshall 2003, Mayer 2006). Működésük során a monofenolokból krezoláz 

hatására képződő o-difenolok, illetve más szubsztrátumok, mint donorok reakcióját katalizálják 

oxigén akceptorral. A polifenol oxidázokat a fotoszintetizáló növényi sejtekben a 

kloroplasztiszokban lokalizálták, a nem fotoszintetizáló szövetek sejtjeiben pedig a mikroszóma 

frakcióban, a peroxiszómában találhatók meg. Szerepük nagyon fontos a mechanikai 

sérülésekkel szemben, a barnulási reakciókért is, amelyek a sérülések nyomán jönnek létre, a 

polifenol oxidázok működése felel (Chi és mtsai. 2014). Mechanikai sebzés, vagy fertőzés útján 

léphet kapcsolatba az enzim az endogén szubsztrátokkal. A mikroba- és vírusfertőzések mellett, 

a stressz módjából adódóan a fagykárral szemben is hasonló szerepet tölt be (Pesis és mtsai. 

2002, Shi és mtsai. 2002). A polifenol oxidázok reakciói során fenoloidok oxidálásával 

kinonvegyületek képződnek, melyek igen reakcióképes vegyületek, elektronmegkötő-

képességgel rendelkeznek. Az elektronok különböző vegyületekből, csoportokból, illetve 

szabadgyököktől származhatnak a környezeti hatások függvényében (Hung és mtsai. 2002). A 

kinonok részben polimerizálnak, részben a növény fehérjéivel reagálva nagy molekulájú, sötét 

színű, oldhatatlan vegyületeket alkotnak. A kinonok és polimerjeik kémiailag gátat emelnek a 

sérülés nyomán bekövetkező fertőzésnek, illetve a már megtörtént fertőzés továbbterjedésének. 
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A polifenol oxidázok számos élettani szerepük mellett képesek a NAD(P)H2 oxidálására a 

terminális oxidáció során, illetve képesek szerves vegyületek hidroxilációjának katalizálására. A 

polifenol oxidázoknak bizonyítottan szerepük van a különböző stressz hatások, kémiai és 

mechanikai sebzések esetén a növényi védekezésben, a légzésnövekedésben és a többlet O2 

felhasználásának szabályozásában (Stout és mtsai. 1998). Rovar-kártétel esetén a kinonok a 

növény fehérjéivel reagálva csökkentik a hozzáférhetőséget, emészthetőséget, míg a 

vírusfertőzéseknél a vírus-burokfehérjéivel is reagálhatnak, ezáltal a vírus inaktívvá válhat a 

növényi védekezés hatására (Baldwin és Preston 1999). 

 A glutation peroxidázok különböző izoenzimek nagy csoportja, melyek a GSH-t 

használnak a H2O2 eliminálására így segítve a növények védekezési rendszerét az oxidatív 

stresszel szemben (Noctor és mtsai. 2002). A citoszolban, a kloroplasztiszban, mitokondriumban 

és az ER-ben, hét egymással működésükben összefüggő glutation peroxidáz fehérjét 

azonosítottak (Millar és mtsai. 2003). 

 Az enzimatikus ROS eliminálására képes mechanizmusok mellett a növények számos kis 

molekulájú, nem enzimatikus antioxidánsokkal képesek az oxidatív stressz hatások ellen 

védekezni, mint az aszkorbinsav (AsA) és a glutation (GSH), valamint az α-tokoferol, a 

karotinoidok, a prolin, a fenol vegyületek, mint például a flavonoidok, a tanninok, a ligninek 

(Gill és Tuteja 2010, Petrussa és mtsai. 2013, Kaur és Asthir 2015, Nisar és mtsai. 2015, 

Hasanuzzaman és mtsai. 2017, Czarnocka és Karpiński 2018). A növényekben megtalálható 

antioxidánsok közül az AsA és a GSH kulcsszereplők, hiszen a peroxidázok lehetővé teszik 

számukra, hogy gyorsan reagáljanak a H2O2-vel szemben, mivel az oxidált formákat képesek 

gyorsan, specifikus enzimatikus reduktázokkal visszaalakítani (Noctor és mtsai. 2018).  

2.3.3 Hőmérsékleti stressz 

A légköri CO2 mennyiségének állandó emelkedéséből eredő globális éghajlatváltozások 

hatását súlyosbítja a mezőgazdasági területek méretének és minőségének csökkenése (Stott és 

mtsai. 2001). Intergovernmental Panel on Climate Change 2014 munkacsoport előrejelzése 

szerint a meleg napok és éjszakák száma, valamint a hőhullámok gyakorisága a világ nagy 

részén nőtt. Az 1900-as évekhez képest a globális felületi hőmérsékletváltozás várhatóan 

meghaladja a 2°C-ot a 21. század végére (IPPC 2014).  

A hőmérséklet a növények növekedésének egyik legfontosabb korlátozó tényezője 

(Mittler 2006, Tesfaendrias és mtsai. 2010). Abból adódóan, hogy a növények helyhez kötöttek, 

vagyis nem képesek a kedvezőtlen körülmények elől a kedvezőbb körülmények felé mozogni, 

így túlélésük egyetlen lehetősége a hőmérsékletváltozásokhoz való alkalmazkodás. A 
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fotoszintézis hőmérséklet-érzékeny folyamat, a növények számára optimális tartomány 

parabolikus görbeként írható le, így a fotoszintézis, mind az alacsony, mind a magas 

hőmérsékleti tartományban gátlódik. A legtöbb növény képes a fotoszintetikus jellemzőik 

növekedési hőmérsékletükhöz való igazításához. A legjellemzőbb a fotoszintézis optimális 

hőmérsékletének változtatása, követve a növekedési hőmérséklet változását vagy az időszakos 

hőmérsékletváltozásokat, ami lehetővé teszi a növény számára, hogy növelje a fotoszintetikus 

hatékonyságát egy új növekedési hőmérsékleten (Yamori és mtsai. 2010). A hő stresszre adott 

válaszként a növények különböző tüneteket mutathatnak, mint a levelek perzselődése, valamint a 

növekedés gátlása és a terméscsökkenés (Hasanuzzaman és mtsai. 2012, 2013; Hatfield és 

Prueger 2015), amit a kukoricában mérsékelt régiókban is megfigyeltek (Giaveno és Ferrero 

2003). Valamint számos növényfajban megfigyelték, hogy magas hőmérsékleti stressz hatására 

gátlódott a csírázás, vagy rendellenes palánták jelentek meg (Kumar és mtsai. 2011a, Piramila és 

mtsai. 2012). A C4 növényeket, mint a kukorica, jellemzően viszonylag száraz, magas 

hőmérsékletű régiókban termesztik, így a C4 növényeknek valószínűleg fejlettebb a magas 

hőmérséklethez való alkalmazkodási képessége, mint a C3 növényeknek, például a 

napraforgónak (Yang és mtsai. 2006; Osborne és mtsai. 2008). A magas hőmérsékleti stressz 

során reaktív oxigénformák (ROS) termelődnek, amely oxidatív stresszhez vezet (Hasanuzzaman 

és mtsai. 2012, 2013). A hő stressz hatással van a fehérjék stabilitására, a membránokra, az RNS 

és a citoszkeleton struktúrákra, valamint a sejtek metabolikus egyensúlyára is (Suzuki és mtsai. 

2011, 2012). A növények különböző anyagcsere termékekkel reagálnak, különösképpen olyan 

oldószerek előállításával, amelyek képesek a fehérjéket és a sejtszerkezeteket szabályozni, 

fenntartani a sejt turgor nyomását ozmotikus szabályozással és módosítani az antioxidáns 

rendszert a sejt redox egyensúlyának és homeosztázisának visszaállításához (Janska és mtsai. 

2010). Molekuláris szinten a hő stressz megváltoztatja a magas hőmérsékleti stressz elleni 

védekezésben közvetlenül szerepet játszó gének expresszióját (Frey és mtsai. 2015, Maruyama 

és mtsai. 2017, Shi és mtsai. 2017). Ezek közé tartoznak az ozmoprotektánsok-, méregtelenítő 

enzimek-, transzporterek- és szabályozó fehérjék expressziójáért felelős gének (Krasensky és 

Jonak 2012). Hő stressz körülmények között fiziológiai és biokémiai folyamatok génexpressziós 

változásokkal történő módosulása fokozatosan az akklimatizációhoz, vagy ideális esetben az 

adaptációhoz vezethet (Hasanuzzaman és mtsai. 2010, Moreno és Orellana 2011). A válasz- és 

toleranciamechanizmusok megismerésére irányuló molekuláris kutatások elősegítik a magas 

hőmérsékletet tolerálni képes növények jobb megismerését és alapul szolgálhatnak a magas 

hőmérsékleti stressz melletti termelés fokozásának (Źróbek-Sokolnik 2012). Térségi szinten a 

vetésidő, az öntözés, a fajták és fajok kiválasztása jelentősen csökkentik a magas hőmérsékleti 

stressz káros hatásait. Az elmúlt évtizedekben az ozmoprotektánsok, a fitohormonok, a 
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nyomelemek, oltóanyagok alkalmazása kedvező hatással voltak a hő stressznek kitett termesztett 

növényekre, köszönhetően ezeknek a vegyületeknek a növekedést elősegítő és antioxidáns 

aktivitásának (Hasanuzzaman és mtsai. 2010, 2012, 2013). 

 Az alacsony hőmérsékleti stressz hatására a sejtekben összetett működési zavar léphet fel 

a DNS szintézisben, valamint az RNS másodlagos szerkezetében változásokat indukálhat, 

reaktív oxigénformák (ROS) túltermelése indul meg, továbbá a növény legyengül, hervadásnak 

indulhat, klorózisok jelenhetnek meg, gyenge csírázási képességet mutathat és akár végül a 

növény pusztulásához vezethet (Yadav 2010, Ohnishi és mtsai. 2010, Kumar és mtsai. 2011b). 

Az alacsony hőmérsékleti stressz során a növényben a fotoszintetikus apparátus a 

legérzékenyebb. A káros hatások mérsékeltebbek azokban a növényekben, amelyek az alacsony 

hőmérséklethez alkalmazkodtak. Abból adódóan, hogy az anyagcsere folyamatok jelentős része 

membránhoz kötött, az alacsony hőmérsékleti stressz során a membránok állapota megváltozik, 

amelynek során a közvetlen következmények hasonlóak a szárazság stresszhez. A hidegben 

gátlódik a klorofill molekulák bioszintézise, ezáltal a leveleken klorotikus foltok jelennek meg 

(Yoshida és mtsai. 1996).  

2.3.4 Mechanikai stressz 

 A növények folyamatosan ki vannak téve mechanikai sebzésnek. Növényevők általi 

rágás, letaposás, kórokozók mikroorganizmus behatolása stressz hatásként éri a növényeket, 

melyek jellegzetes, gyors vészreakciót váltanak ki a növényekben. Károsító környezeti tényezők 

hatására specifikus külső jelzések által beindított, induktív módon szabályozott változások 

következhetnek be olyan metabolikus útvonalakban, melyek megvalósulásához több 

sejtorganellum közreműködése szükséges. Fehérjék és másodlagos metabolitok szintetizálódnak, 

valamint sajátos kémiai jelzések védekezési és javítási választ indukálnak a növényben. Ez egy 

kifinomult mechanizmus, amellyel azonnal reagálnak a sebzésre, gyorsan gyógyítják a 

szöveteket és megakadályozzák a mikroszervezetek továbbterjedését. Az állatoktól eltérően a 

növények nem rendelkeznek a védekezésre specializálódott mobilis sejtekkel, de minden 

növényi sejt képes a sérülés érzékelését követően a védőmechanizmusok azonnali aktiválására. 

A mechanikai sérülések- és a növényevők, valamint rovarok által okozott sebzések és a növényi 

védekezési rendszer aktiválása közötti különbségeket Krautz és mtsai. (2014) gyűjtötte össze.  

 A sebzés stresszt követően más jelátviteli molekulák, mint az ET és a jázmonsav (JA) 

kulcsfontosságú szerepet játszanak a ROS-szint és a szekunder anyagcserében szerepet játszó 

gének expressziójában, kiváltva ezzel a szekunder metabolitok felhalmozódását (Chaki és mtsai. 

2010). A stressz hatásaként antioxidánsok halmozódnak fel a növényekben (Torres-Contreras és 
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mtsai. 2014a,b). A sebzés során érzékelt jeleket ezután elektromos és kémiai jelekké alakítják át 

és továbbítják a növények más részeihez. A jázmonsav (JA) szintézis túlszabályozottsága során a 

JA indukálja a növényevőkkel szembeni rezisztencia kialakulását (Koo és mtsai. 2009). A 

jázmonsav közvetíti a sebreakciók jelentős részét, azonban számos más reakció független a JA-

tól, ami arra utal, hogy a sebzés stressz párhuzamosan aktivál más jelátviteli útvonalakat is 

(Ikeuchi és mtsai. 2016, 2017). A mechanikai sérülések által aktivált védekezési rendszer a 

növényvédőszerek és rovarok által indukált védekezéshez nagyon hasonló (Rehrig és mtsai. 

2014), bár a növényevők által okozott kárnak sajátos jellemzői vannak, és mechanikai sebzéssel 

jár együtt, de ez önmagában nem elegendő a rovarok által kiváltott teljes védekezési rendszer 

aktiválásához (Maffei és mtsai. 2007). 

2.3.5 Só sressz 

 A talajszikesedés egyre növekvő probléma a mezőgazdaságban világszerte. A talaj só 

koncentrációjának növekedése csökkenti a víz felszívódásának képességét és Na+-t és Cl- iont 

nagy mennyiségben vesznek fel a gyökerek, mind a Na+, mind a Cl- ion negatívan befolyásolja a 

növekedést az anyagcsere-folyamatok károsításával és a fotoszintetikus hatékonyság 

csökkentésével (Mäser és mtsai. 2002). A só stressz redukálja a hajtás növekedését a levél 

fejlődésének és terjeszkedésének gátlásával, valamint az internódium növekedésének 

elnyomásával (Akram és mtsai. 2010, Qu és mtsai. 2012). Emellett a só stressz csökkenti a 

nitrogén, a kálium, a kalcium, a magnézium és a vas felvételét a növényben (Qu és mtsai. 2012, 

Kaya és mtsai. 2013a, Yasmeen és mtsai. 2013).  

A só stresszre adott növényi védekezési választ a különböző jelátviteli utak komplex 

koordinációja biztosítja, beleértve a stresszt felismerő szenzorfehérjéket, a jelátalakítókat, a 

transzkripciós faktorokat, számos fehérje felhalmozódását vagy gátlását, a stressz által indukált 

gének szabályozását (Zörb és mtsai. 2004, Menezes-Benavente és mtsai. 2004) és a 

metabolitokat (Zhu 2002). A növények különböző mechanizmusokkal és a vízfelvétel 

maximalizálásával az ozmotikus stressz csökkentésére törekednek. A só stressz során a membrán 

sérül, csökken a növekedés és ez abnormális fejlődést idézhet elő (Quintero és mtsai. 2007), 

valamint az anyagcsere-folyamatokban zavar lép fel és oxidatív stresszt okozó reaktív 

oxigénformák (ROS) képződnek (Chaparzadeh és mtsai. 2004, Parihar és mtsai. 2015). A 

növények minimálisra csökkentik a Na+ ion káros hatását a levélszövetekből való kizárásával, 

valamint az ion elosztásával, főként a vakuólumba juttatva azt (Kumar 2013). A legtöbb sóval 

kapcsolatos mechanizmust a növényben bizonyos morfológiai és anatómiai változások kísérik 

(Larcher 2003). Számos fiziológiai jellemző fenntartása vagy változtatása a só stresszel 
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szembeni védekezési rendszert segíti (Jafar és mtsai. 2012, Kaya és mtsai. 2013a). Úgy, mint a 

növény víztartalmának fenntartása, melynek során a növény a szerves és szervetlen oldatok 

sótartalmának a felhalmozódása révén csökkenti a vízpotenciált anélkül, hogy csökkentené a 

víztartalmat (Serraj és Sinclair 2002). Továbbá a transpiráció-hatékonyság megőrzése (Barbieri 

és mtsai. 2012), a levélfelület növelése (Maggio és mtsai. 2007), a csírázás serkentése (Foolad és 

Lin 1997) és az antioxidánsok termelése mind segíti a só stresszel szembeni növényi védekezési 

reakciókat. 

2.3.6 Szárazság stressz 

 A szárazság stresszt szinte minden növény képes egy bizonyos szintig tolerálni. A víz 

hiánya és a só stressz a mezőgazdasági növénytermesztésben globális probléma (Jaleel és mtsai. 

2007a,b,c). A növények reakciója a szárazság stresszre szervezeti szinten szélsőségeket mutat, 

amely függ a stressz intenzitásától és időtartamától, valamint a növényfajtól és a növény 

növekedési stádiumától (Chaves és mtsai. 2002, Jaleel és mtsai. 2008b).  

A szárazság stressz a víztartalom csökkenését, a víz-potenciál csökkenését és a turgor nyomás 

változását, a sztómák bezáródását, a növény növekedésének csökkenését is okozza. Továbbá a 

stressz a fotoszintézis leállását, működési zavart az anyagcserében, végül pedig a növény 

pusztulását is okozhatja (Jaleel és mtsai. 2008a). A szárazság stressz nagyobb mértékben gátolja 

a sejtek növekedését, mint osztódását. Különböző fiziológiai és biokémiai folyamatokat, például 

a fotoszintézist, a légzést, a transzlokációt, az ionfelvételt, a szénhidrátok felvételét és a 

tápanyagcserét is negatívan befolyásolja (Farooq és mtsai. 2012).  

A vízhiány oxidatív stresszt okoz és sejtszinten fokozza a reaktív oxigénformák (ROS), 

például a szuperoxid gyökök (O2), a hidrogén-peroxid (H2O2) és a hidroxilgyök (OH) termelését. 

A nagy mennyiségben felgyülemlett ROS oxidálja a DNS-t, RNS-t, fehérjéket és lipideket, 

inaktiválja az enzimeket, gátló hatással van a fehérjeszintézis sebességére. Azonban a szuperoxid 

és a hosszan fennmaradó H2O2 szintén funkcionálhatnak jelző molekulaként a stressz hatás során 

(Mittler és mtsai. 2004). A sejtfal több száz fehérjét tartalmaz, beleértve a peroxidázokat és az 

oxidatív metabolizmusban érintett metabolitokat is (Cheeseman 2007). A növények a szárazság 

stresszre különböző védekezési mechanizmusokkal válaszolnak, minimalizálják a vízveszteséget 

(Farooq és mtsai. 2012), megválnak az idősebb levelektől, csökkentik a levelek felületét, 

valamint aktiválják az antioxidáns rendszert (Rasheed és mtsai. 2011, Blum 2017). 
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2.3.7 Szisztemikus szerzett rezisztencia 

 A növények gyakran az egész növényre kiterjedő, szisztemikus védekezési választ adnak 

egy lokális fertőzésre, amely hónapokig rezisztenciához vezethet a kórokozókkal szemben. 

Mivel a növény egészére kihat ez a rezisztencia, ezért szisztemikus szerzett rezisztenciának 

nevezik. A szisztemikus szerzett rezisztencia kialakulása szoros kapcsolatban áll a szalicilsav 

szintjének emelkedésével, amely a növények fokozott abiotikus stressztűrő-képességében is 

szerepet játszik (Glazebrook 2005).  

A kórokozó szervezetek aktívan befolyásolhatják a növény vízháztartását a 

fertőzőképesség növelésének érdekében. Sztóma záródást indukálhatnak a növényben a 

vízveszteség elkerülésének érdekében, így elősegítve a növény védekezését az abiotikus stressz 

hatásokkal szemben (Beattie 2011). A vírusfertőzés védelmet nyújthat a szárazság stresszel 

szemben. A fertőzött dohányban, cukorrépában és rizsben szárazság stressz tünetei később 

jelentkeztek, mint az egészséges növényekben (Xu és mtsai. 2008). Azt gondolják mindez a 

vírusok által indukált ozmoprotektánsok és antioxidánsok, mint az antocianinok 

felhalmozódásából adódik. Ugyanezt a hatást figyelték meg néhány, a növények szempontjából 

előnyös mikroszervezet esetében is. A Paenibacillus polymyxa-val kezelt növények fokozott 

ellenállást mutattak a szárazság stresszel, valamint bakteriális fertőzésekkel szemben (Timmusk 

és Wagner 1999).  

A növényi parazita fonálférgekkel való fertőzés súlyosbíthatja vagy ellensúlyozhatja az 

abiotikus stresszek hatásait, mivel a parazitizmus módjából adódóan a gyökerekben súlyosan 

megzavarja a növények vízháztartását (Smit és Vamerali 1998). A növények növekedésére és 

fejlődésére vonatkozóan számos vizsgálatot végeztek kombinálva a fonálféreg és a szárazság 

stressz hatását (Audebert és mtsai. 2000). Mindkét tényező negatívan befolyásolta a növekedést, 

habár mindkét stressz egyidejű hatása additív volt, talán azért, mert a fertőzött növények 

kevesebb vizet használtak, ezáltal csökkentve a szárazság stressz hatását. A Globodera pallida-

val végzet kísérlet során kimutatták, hogy csökkenti a burgonya gyökérképződését, ami így 

csökkenti a szárazság stresszel szembeni védelmet (Smit és Vamerali 1998). A levéltetű fertőzés 

nagymértékben befolyásolja a levelekben lévő metabolitok összetételét (Foyer és mtsai. 2012), 

serkenti az egyes stresszekkel járó primer és szekunder metabolitok, mint a trehalóz termelését 

(Hodge és mtsai. 2013). A trehalóznak fontos szerepe van az abiotikus stresszekre adott 

válaszreakciók során a szén eloszlásának szabályozásában (Nuccio és mtsai. 2015). Emellett a 

polifenolok szerepe is jól ismert az abiotikus stresszekre, mint a szárazság, fény és hőmérsékleti 

stresszre adott válaszok során (Nakabayashi és Saito 2015). A polifenolok és az oxidációs 
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termékeik is fontos szerepet játszanak a levéltetű rezisztenciában a nem specifikus gyökök 

képződésével vagy a sejtfalon való áthatolással (Kerchev és mtsai. 2012). 

2.3.8 Fusarium proliferatum mikotoxin termelése és a HOG típusú MAP kinázok 

 A Fusarium proliferatum a Fusarium fujikuroi faj komplex (FFSC) tagja. Világszerte 

előforduló, polifág kórokozó, teleomorf alakja, a Gibberella intermedia, a G. fujikuroi faj 

komplexhez tartozik, amely legalább 12 különböző fajból áll (párosodó populációk) (Lima és 

mtsai. 2012). A gazdanövényei alapján a genotípusai között jelentős genetikai és fenotípusos 

varianciát írtak le, főleg a biomassza- és a fumonizin szintézisében (Stępień és mtsai. 2015). A F. 

proliferatum széles spektrumban termel mikotoxinokat, mint a fumonizinek (FB1, FB2 és FB3). 

A fumonizinek legalább 28 különböző formában léteznek, főleg A-, B-, C- és P-sorozatként 

rendszerezve. A B-sorozaton belül a fumonizin B1 (FB1) a legelterjedtebb és toxikológiailag 

legnagyobb kockázatot jelenti. Az FB1 karcinogén és tumor promoterként jelenhet meg az 

állatokban és az emberben (Kimanya és mtsai. 2010, Shirima és mtsai. 2015). A Fusarium 

proliferatum termel még moniliformint (MON), beauvericint (BEA), fuzársavat (FA) és 

fusaproliferint (FUP), amelyek szintén nagy kockázatot jelentenek az élelmiszerbiztonság 

szempontjából (Desjardins 2006). Ezeket a mikotoxinokat nagymértékben redukált poliketid-

eredetű struktúra jellemzi, amely a gerinc mentén különböző pozíciókban metil-, hidroxil- és 

trikarbonil-savakból álló szénhidrogént tartalmaz (Du és mtsai. 2008).  

Az eukarióta sejtekben stressz hatáskor a jelátviteli folyamatokban központi szerepet 

játszanak a mitogén-aktivált protein-kinázok (MAPK), mint a sejtek növekedésének és 

differenciálódásának szabályozása (Meng és Zhang 2019). Modell szervezetként, a 

Saccharomyces cerevisiae-ben vizsgált MAPK-k vizsgálata kulcsfontosságú betekintést nyújtott 

és nagyban hozzájárult a MAPK-útvonalak megértéséhez, mivel ezek a jelátviteli útvonalak 

nagyon konzerváltak (Hamel és mtsai. 2012). A Saccharomyces cerevisiae-ben számos MAPK 

jelátviteli utat, köztük a feromon jelátviteli útvonalat (Kss1 / Fus3), a stressz által aktivált high 

osmolarity glycerol (HOG) útvonalat és a sejtfal integritásának (Mpk1) útvonalát részletesen 

jellemezték (Furukawa és Hohmann 2013). A fonalas gombákban a high osmolarity glycerol 

(HOG) reakcióút elengedhetetlen az ozmotikus stressz körülmények között történő 

növekedéshez (Hohmann, 2002; Saito és Tatebayashi, 2004). A HOG típusú MAP kinázok 

számos fiziológiai funkciót irányítanak a fonalas gombákban, mint a hifa növekedés és elágazás, 

a virulencia szabályozása, valamint a hiperozmotikus és az oxidatív stressz, így UV-, hő-, 

ozmotikus-, oxidatív- és sejtfalstressz válaszok. Továbbá részt vesznek a trichotecén 

bioszintézisében (Nguyen és mtsai 2012, Zheng és mtsai. 2012). 
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2.4 Arbuszkuláris mikorrhiza (AM) gomba hatása a növényi stressz válaszokra 

 Az arbuszkuláris mikorrhiza gombák pozitív hatásai a növények növekedésére és 

termelékenységére jól ismertek. Aktivizálják a növény védekezési rendszerét, az AM gomba 

biofertilizáló, bioprotektor és biokontroll ágensként is működhet a biotikus és abiotikus stressz 

hatásokkal szemben (Jeffries és Barea 2012, Abdel Latef és mtsai. 2016). Az oxidatív 

stresszekkel szembeni védő mechanizmusok, a nagyobb mértékű vízfelvételben és tápanyagok 

felszívódásában, valamint gén transzkripciós szinten a jelátviteli útvonalakban és stressz 

válaszokban való részvételben mutatkoznak meg (López-Ráez és mtsai. 2010). 

2.4.1 Hőmérsékleti stressz 

 A hőmérséklet az egyik legfontosabb környezeti tényező, amely meghatározza a 

növények növekedését és termelékenységét (Zhu és mtsai. 2011). A hőmérsékleti stressz 

magában foglalja a növények növekedési időszakában előforduló alacsony- és magas 

hőmérsékleti körülményeket is, melyek számos fiziológiai- és biokémiai folyamatban zavart 

okozhatnak. Károsodik többek közt a sejtmembrán szerkezete, denaturálódnak és kicsapódnak a 

fehérjék, valamint reaktív oxigénformák termelődnek. Az AM gombák fiziológiai változásokat 

indukálnak a növényben egy hatékonyabb stressz válasz érdekében (Miransari és mtsai. 2008). A 

kolonizált növények jobban fejlődnek a hőmérsékleti stressz során, mint a nem mikorrhizáltak, 

ami részben a fokozott fotoszintézisnek és a tápanyagfelvételnek, különösen a fokozott foszfor 

felvételnek köszönhető (Zhu és mtsai. 2010, Abdel Latef és Chaoxing 2011, Liu és mtsai. 2014). 

A plazmamembrán a hőmérsékleti stressz során a károsodások elsődleges helyszíne. 

Számos változás következik be a plazmamembrán összetételében, szerkezetében és funkciójában 

a hőmérsékleti stressz során. A mikorrhizált növényekben magasabb az elektrolit koncentráció, 

így jobb a membrán integritása és stabilitása (Evelin és mtsai. 2009). Továbbá alacsony 

hőmérsékleti stressz mellett AM gomba kolonizáció serkentette a plazma membrán ATPáz 

aktivitását és az ATP felhalmozódását (Liu és mtsai. 2014). Az ATPáz képes szabályozni a 

sejten belüli pH-t, és elektrokémiai gradienst generál a másodlagos aktív transzport számára. A 

H + -ATPáz aktivitása a növényi membránon, az arbuszkulumok körül magasabb, amely döntő 

szerepet játszik a növény-gomba szimbiotikus kapcsolatban (Liu és mtsai. 2014).  

Az AM gomba kolonizáció jelentősen csökkeni a H2O2 mennyiségét a növényben alacsony 

hőmérsékleti stressz alatt. A H2O2 felhalmozódásának csökkentése az egyik olyan mechanizmus, 

amellyel az AM gomba védelmet biztosít a növény számára a hőmérsékleti stresszel szemben 

(Zhang és mtsai. 2013, Liu és mtsai. 2014). Az AM gomba szimbiózis során a H2O2 
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felhalmozódása jelzőmolekula feladatokat is elláthat a védelmi és az adaptív válaszokban (Chen 

és mtsai. 2013). A H2O2 mennyiségének csökkentése történhet a NADPH-oxidáz aktivitásának 

csökkentésével is, így fokozva a hőmérséklet toleranciát (Liu és mtsai. 2014). A növényben az 

antioxidáns enzimek detoxifikálják a H2O2-t. Magas és alacsony hőmérsékleti stressz során az 

AM gomba által kolonizált kukoricában magasabb SOD és CAT aktivitást mutattak ki, mint a 

nem kolonizált növényekben (Zhu és mtsai. 2010). Paradicsomban a mikorrhizált növények 

alacsony hőmérsékleti stressz alatt magasabb SOD, POD és APX enzimaktivitást mértek (Abdel 

Latef és Chaoxing 2011). Az enzimatikus rendszerek mellett az AM szimbiózis a nem 

enzimatikus antioxidáns komponensek, mint a fenolok és a flavonoidok felhalmozódását is 

előidézheti (Chen és mtsai. 2013).  

A fotoszintézis az egyik legérzékenyebb folyamat, amelyet nagymértékben befolyásolhat 

a hőmérsékleti stressz. A hőmérsékleti stressz során a kolonizált növényekben magasabb a 

fotoszintetikus arány a nem kolonizált növényekhez képest (Zhu és mtsai. 2015), amely 

magasabb CO2 asszimilációs képességet jelent. Az AM gomba szimbiózis védelmet biztosít PSII 

központnak és a fotoszintetikus készüléknek, növeli a klorofill szintet és magasabb szintű 

fotoszintetikus hatékonyságot is biztosít a hő stressz során (Zhu és mtsai. 2011, Abdel Latef és 

Chaoxing 2011, Mathur és mtsai. 2018). Ez arra utal, hogy a hőmérsékleti stressz kevésbé 

befolyásolja klorofill szintézist az AM gomba által kolonizált növényekben, mivel szimbiózis 

eredményeképp a mezofil kloroplasztok kevésbé sérülnek, ezáltal javul a fotoszintetikus 

hatékonyság (Evelin és mtsai. 2009). Az AM gomba szimbiózis stabilizálhatja a tilakoid 

membránok lipid-fázisát és védi a sejtszerkezetet és a fotoszintetikus készüléket (Zhu és mtsai. 

2012). Az AM gombák externális hifái által a gazdasejtek vízfelvételének javulása gyakran a 

gyökér és a hajtás emelkedett vezetőképességét biztosítja, valamint kedvező egyensúly állít be az 

ozmotikus egyensúlyban és a szénhidrátok összetételében (Evelin és mtsai. 2009). A 

hőmérsékleti stresszre reagálva a növényekben különböző, szerves vegyületeket halmoznak fel, 

mint például a cukrok, a prolin, a poliaminok, a betainok és az acilezett szterolok. Ezek a 

vegyületek csökkentik az ozmotikus potenciált így tartva fenn a turgor nyomást. Hőmérsékleti 

stressz során, magasabb prolin, oldható cukor és fehérje tartalmat figyeltek meg a mikorrhizált 

növényekben (Evelin és mtsai. 2009, Abdel Latef és Chaoxing 2011, Chen és mtsai. 2014). A 

kolonizált növények sztóma-vezetőképessége és transzspirációs sebessége magasabb a nem 

kolonizált növényekhez képest alacsony és magas hőmérsékleti stressz alatt, ami azt jelzi, hogy 

az AM kolonizáció javíthatja a nyitott sztómákkal a gázcsere képességet és növeli a transpirációs 

rátát (Zhu és mtsai. 2010). Hőmérsékleti stressz során a szimbiózis hatására javul a vízmegtartó 

képesség, így előzve meg a kiszáradást (Zhu és mtsai. 2012). A hőmérséklet az AM gombák 

internális és externális micélium hálózatának növekedését, mintázatát és fenológiáját is 
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befolyásolják. A gombafejlődés optimális hőmérsékleti tartománya 18-30 ºC, a spóraképződés 

csökken 15 ºC-on, de a metabolikus aktivitása 10 ºC-ig nem csökken (Hawkes és mtsai. 2008), 

míg a magasabb hőmérséklet során (35-40 ºC) a kolonizációs képességben nincs változás (Zhu 

és mtsai. 2011). 

2.4.2 Mechanikai stressz 

 A mechanikai sérülések és sebzések okozta stressz által aktivált védekezési rendszer az 

indukált védekezéshez hasonló (Rehrig és mtsai. 2014), a növényevők által okozott stressz 

hatásnak sajátos jellemzői vannak, és mechanikai sebzéssel járnak együtt.  

Az arbuszkuláris mikorrhiza gombák a kolonizáció során indukált rezisztencia révén 

kiélesítik, élénkítik a növény védekezési reakcióit (Barber 2012, Minton és mtsai. 2016). A 

növények egy előkészítés „priming” állapotot követően erőteljesebb módon képesek a védekező 

válasz-mechanizmusokkal reagálni (Jung és mtsai. 2012). A növényben előkészített állapotot 

különböző természetes és szintetikus vegyületek, például jázmonsav (JA) (Koo és mtsai. 2009), 

szalicilsav (SA) és β-amino-vajsav (BABA) (Worrall és mtsai. 2012, Bán és mtsai. 2017) 

idézheti elő. Az AM gomba kolonizációjának hatására megnövekszik a JA szint (Wang és mtsai. 

2015), azonban a transzkripciós faktorok szabályozzák a JA útvonalakat és ténylegesen nem 

aktiválódik, míg stressz hatás nem éri a növényt (Van der Ent és mtsai. 2009). Ezt a priming 

védekezési rendszert számos növényben kimutatták, mint a répa, datolya pálma, paradicsom 

(Jung és mtsai. 2012, Song és mtsai. 2013). Számos enzim aktivitását is befolyásolja a 

növényben az arbuszkuláris mikorrhiza kolonizáció. Minton és mtsai. (2016) a kolonizált 

növényekben magasabb peroxidáz és polifenol oxidáz enzimaktivitást mutatott ki a nem 

kolonizált növényekhez képest (Minton és mtsai. 2016). Lipoxigenáz D (LOXD), allénoxid 

ciklázt (AOC) és proetináz inhibitor génexpressziót vizsgálva szignifikánsan magasabb aktivitást 

mértek a gének működésében Funneliformis mosseae által kolonizált paradicsomban néhány 

órával a rovar kártételt követően (Song és mtsai. 2013). Az AM gombák hatásai a növényi 

védekezési rendszerre és a kémiai védelemre nagymértékben korrelálnak a növényi tápanyag-

ellátottsággal, a növekedési rátára gyakorolt hatásukkal és szabályozzák a növény-növényevő 

rovarok közötti kölcsönhatásokat, valamint a keletkező sebzések okozta stressz hatásokat (Tao és 

mtsai. 2016). 
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2.4.3 Só stressz 

 A talajban lévő sók nagy koncentrációja ozmotikus, ionos és oxidatív stresszt idézhet elő, 

amelyek drasztikusan befolyásolják a növény növekedését és termőképességét. Az ozmotikus 

stressz megváltozott vízpotenciálhoz vezet, csökkenti a növény vízfelvételi hatékonyságát és ez 

által szárazság stresszt indukál. Az ionos stressz az ionok homeosztázisában okoz zavart sejt és 

növényi szinten egyaránt, ezáltal az oxidatív stressz a reaktív oxigénformák felszabadulását idézi 

elő, amelyek gátolják a sejtnövekedést és a növényi anyagcserét. Az AM gombák csökkentik a 

só stressz negatív hatásait és elősegítik a növény növekedését (Evelin és mtsai. 2009, Wu és 

Zhou 2010). Az arbuszkuláris mikorrhiza gomba a hifa-hálózata segítségével biztosítja a növény 

számára a nagyobb vízfelvételt és a tápanyagfelvételt, serkenti a fotoszintézist a PSI és PSII 

működésének fokozásával (Talaat és Shawky 2014, Shamshiri és mtsai. 2016) és élénkíti a 

gázcsere kapacitást só stressz körülmények között (Kapoor és mtsai. 2013; Abdel Latef és 

Chaoxing 2014; Hameed és mtsai. 2014). Só stressz során Ren és mtsai. (2019) 

transzkriptomikai elemzése során a szén megkötéssel kapcsolatos gének jelentős expresszálódást 

mutattak. Emellett emelkedett N és Mg felvételt, míg gátolt Na-transzportot figyeltek meg só 

stressz hatására a kolonizált növényekben, valamint alacsonyabb H2O2 és MDA tartalmat 

mutattak ki a mikorrhizált növényekben a nem kolonizált növényekhez képest. A reaktív 

oxigénformák kevésbé halmozódtak fel, így nem károsítva a sejtmembránt (Talaat és Shawky 

2014). Valamint a kolonizált növényben mért alacsonyabb malondialdehid (MDA) 

felhalmozódás a búza leveleiben is arra utal, hogy az arbuszkuláris mikorrhizával történő 

kolonizáció elősegíti a növények védekezési rendszerét a ROS káros hatásainak kivédésében. 

Antioxidáns enzimek aktivitásának serkentésével − például szuperoxid-dizmutáz (SOD), kataláz 

(CAT), peroxidáz (POD), aszkorbinsav-peroxidáz (APX) és glutation-reduktáz (GR) − a 

kolonizált növény nagyobb hatásfokkal képes eliminálni az oxidatív molekulákat (Abdel Latef és 

Chaoxing 2014, Evelin és Kapoor 2014). Az AM gombával kolonizált növényekben a SOD, 

CAT, GR és PER gének emelkedett expressziós szintjei a nem mikorrhizált növényekhez képest 

is az oxidatív molekulák nagyobb hatásfokú semlegesítését támasztják alá (Ren és mtsai. 2019). 

Magasabb cukortartalom a növényben szintén a só stresszel szembeni ellenálló képességet 

fokozza. A cukrok felhalmozódása a mikorrhizával kezelt növényeknél a sótartalom védelmi 

stratégiájaként jelentkezik (Talaat és Shawky 2014, Abdel Latef és Chaoxing 2014), mely a 

kolonizált növényekben fokozott fotoszintézist eredményez (Abdel Latef és Chaoxing 2014). 

Azonban a magasabb cukor koncentráció a só stressz során negatív hatást is okozhat. Magas P 

tartalmú közegben, kontroll, valamint só stressznek kitett, nem kolonizált növényben is 
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magasabb prolin tartalmat mutattak ki, mint a mikorrhizával kolonizált növényekben (Beltrano 

és mtsai. 2013).  

Az arbuszkuláris mikorrhiza gombák befolyásolják az ozmotikus és ozmoprotektáns 

vegyületek (pl. prolin, glicin-betain (GB)), valamint a szerves savak mennyiségét a növényben. 

A prolin erőteljes antioxidánsként képes a szabad gyököket megkötni és gátolni a lipid 

peroxidációt. Magasabb prolin tartalmat mutattak ki arbuszkuláris mikorrhiza gombával 

kolonizált növényekben (Sheng és mtsai. 2011, Echeverria és mtsai. 2013, Evelin és Kapoor 

2014), a KvP5CS1 és a KvOAT prolin termeléshez kapcsolt gének a levelekben expresszálódtak, 

míg a KvPDH gén alulszabályozódott 12 órás só stressz során (Wang és mtsai. 2015). 

Ugyanakkor só szenzitív fajokban a kolonizáció hatására csökkent a prolin tartalom (Jahromi és 

mtsai. 2008). A betainok az AM gomba hatására fokozottan termelődnek, szerepet játszanak az 

ozmotikus védelem szabályozásában és a virágzó növények hatékonyabb fotoszintézis-

folyamataiban só stressz során (Sheng és mtsai. 2011). A poliamin tartalom megváltoztatása az 

egyik mechanizmus, melyet az AM gombák alakítanak ki a növényben, amely így magasabb 

fokú alkalmazkodást mutat a só stressz hatás során (Kapoor és mtsai. 2013). A pH homeosztázis 

és a felesleges kationok szabályozása mellett az ozmotikus védelem szabályozásért is a szerves 

savak felelnek (Hatzig és mtsai. 2010). A szerves savak metabolizmusának szabályozása 

létfontosságú a sóoldattal szembeni adaptációban, mivel a növények vakuólumában a szerves 

savak ozmotikus vegyületekké alakulnak, így akadályozva meg a növényi sejt számára toxikus 

klorid ion felhalmozódását. Az AM gomba kolonizáció hatására a szerves savak, mint az 

oxálsav, a fumársav, az ecetsav, az almasav és a citromsav felhalmozódását figyelték meg 

kukoricában (Sheng és mtsai. 2011).  

A só stressz a strigolaktonok bioszintézisében is zavart okozhat. Az AM gomba-növény 

kapcsolatban a szimbiózis eredményeként a strigolakton mennyisége növekszik a növényekben 

só stressz hatására (Aroca és mtsai. 2013). Az AM gomba kolonizáció a nátrium és a klór 

felszívását korlátozza, míg egyéb tápelemek, mind a nitrogén, a foszfor, a kálium, a magnézium, 

a vas, a cink és a kalcium felvételét viszont serkenti, így enyhítve a tápanyaghiányt a növényben 

(Evelin és mtsai. 2012, Kapoor és mtsai. 2013, Abdel Latef és Miransari 2014). A só stressz 

okozta, növény számára káros változások enyhítésében a magasabb kálium / nátrium aránynak is 

szerepe van. A kálium optimális koncentrációja számos fontos metabolikus folyamat során 

szükséges, mint a nukleinsav szintézis, sejtmembrán, sejtalkotó vegyületek szintézise (Tomar és 

Agarwal 2013). Az AM gomba kolonizáció a szelektív foszfor, kalcium és kálium ion felvétellel 

alacsonyabb nátrium / kálium és magasabb kálium / nátrium, kalcium / nátrium és kalcium / 

magnézium szintet eredményez a növényben (Evelin és mtsai. 2012, Ahmad és mtsai. 2014).  
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2.4.4 Szárazság stressz 

 Szárazság stressz indukálódhat a növényben a vízhiánytól a gyökérzónában, amely 

csökkent transzspirációt és a reaktív oxigénformák felgyorsult képződését okozhatja 

(Hasanuzzaman és mtsai. 2013). Az AM gomba kolonizáció, a nagy kiterjedésű hifa-hálózatok 

kialakulásával és a glomalin kiválasztásával javítja a növény számára a víz és a tápanyagok 

felszívódását, mint a foszfor, a kalcium, a vas, a kálium, a magnézium, a cink (Gong és mtsai. 

2013, Pagano 2014). Funneliformis mosseae kolonizációjának hatására a napraforgó növényben 

megemelkedett a foszfor felvétel, ennek eredményeképpen pedig a növényben csökkent a 

szárazság okozta stressz (Gholamhoseini és mtsai. 2013), míg a Glomus versiforme kolonizáció 

vadcitromban szignifikánsan emelte a foszfor mellett a kalcium és vas mennyiségét is a 

gyökérben (Wu és Zou 2010). A glomalin pedig a gomba hifákon képez hidrofób réteget, ezáltal 

csökkentve a vízveszteséget a talaj aggregátumok között. A glomalinok által kiváltott talaj 

aggregációs stabilitás szárazság stressz során még magasabb, mint só stressz során (Nichols 

2008, Kohler és mtsai. 2009).  

Az AM kolonizáció serkenti a növény, a levélfelület és a biomassza növekedést szárazság 

stressz körülmények között (Gholamhoseini és mtsai. 2013, Kapoor és mtsai. 2013, Duc és 

mtsai. 2018). Emellett a kolonizáció során az arbuszkuláris mikorrhiza gomba számos biokémiai 

folyamatot is szabályoz. A kiterjedt externális hifa-hálózattal a víz és a tápanyagok jobb 

felvételét, fokozott ozmotikus szabályozást, serkentett gázcserét és vízhasznosulást, valamint az 

oxidatív stresszekkel szembeni fokozott védelmet biztosít a növényben (Gholamhoseini és mtsai. 

2013, Rapparini és Peñuelas 2014). Az AM gomba kolonizáció eredményeképp, a szárazság 

stresszel szembeni nem tápanyagfelvétel-függő védekezési rendszer mellett, az abszcizinsav is 

befolyásolja a sztóma konduktanciát és más élettani tulajdonságokat (Doubková és mtsai. 2013). 

Gyökér kéregsejtben és externális hifában is két aquaporin gén (GintAQPF1 és GintAQPF2) 

expresszálódását írták le kukorica növényben szárazság stressz során (Li és mtsai. 2013b). Porcel 

és mtsai. (2012) alapján, a Funneliformis mosseae-val oltott salátában csökkent az LsPIP2 

transzkripciós szintje szárazság stressz alatt, míg a Rhizophagus intraradices AM gombával 

oltott növényekben nem változott. Bárzana és mtsai. (2014) mikorrhizált kukoricában rövid ideig 

tartó szárazság stressz során a ZmTIP1;1, ZmTIP1;1 és ZmPIP2;2 gének expresszálódását, 

ugyanakkor hosszú távú szárazság stressz során alulszabályozottságukat figyelte meg. F. 

mosseae–val oltott növényekben a LeNIP3;1 gén expresszálódását, míg a LePIP1;1 és a LeTIP2; 

3 aquaporin gének alulszabályozottságát figyelték meg az oltott, úgy mint a nem oltott 

növényekben (Chitarra és mtsai. 2016). Mo és mtsai. (2016) magasabb kataláz (CAT) 
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enzimaktivitást és génexpressziót figyelt meg 4-5 leveles állapotú 12 napos szárazság stressznek 

kitett, Glomus versiforme-vel oltott dinnyében.  

 Ozmotikus oldatok felhalmozódása az AM gomba által kolonizált növényekben fontos 

szerepet játszhatnak a védekezési rendszerben szárazság stressz alatt (Baslam és Goicoechea 

2012, Yooyongwech és mtsai. 2013). A cukrok felhalmozódása csökkentheti az ozmotikus 

potenciált szárazság tűrő, kolonizált növényekben (Yooyongwech és mtsai. 2013), azonban 

szárazság stressz hatás alatt számos növényben, mint Erythrina variegata-ban és Casuarina 

equisetifolia-ban AM gomba kolonizáció hatására alacsonyabb oldható cukor koncentrációt 

mértek, amelynek során a szárazság stressz is kisebb mértékű károsodást okozott a növényekben 

(Manoharan és mtsai. 2010, Zhang és mtsai. 2010). Az aminosavak koncentrációja is változik a 

kolonizáció hatására, nagyobb aminosav koncentráció nagyobb ozmoregulációs képességgel 

párosul (Kapoor és mtsai. 2013). A szárazság stressznek kitett növényekben a prolin tartalom is 

nagy változatosságot mutat, számos tanulmányban leírták, hogy az AM kolonizáció 

eredményeképp nagyobb mennyiségben képződő prolin a stressz hatással szembeni 

védekezésben fontos szerepet játszik (Yooyongwech és mtsai. 2013, Echeverria és mtsai. 2013), 

míg Rapparini és Peñuelas (2014) arról számolt be, hogy a kolonizáció hatására alacsonyabb volt 

az antioxidánsként működő prolin mennyisége a nem kolonizált növényekhez képest szárazság 

stressz során. Míg Zou (2013) is azt erősítette meg, hogy Funneliformis mosseae kolonizációja 

során, a prolin tartalom csökkent és emellett serkent a biomassza felhalmozódás és a növényi 

növekedés (Zou és mtsai. 2013).  

Más abiotikus stresszhez hasonlóan a szárazság stressz hatására is reaktív oxigénformák, 

mint például szuperoxid, szinglett oxigén, hidroxilgyök és hidrogén-peroxid termelődnek a 

növényben. Oxidatív stressz akkor fordul elő, amikor a növény védekező rendszere túlterhelt, 

vagyis az antioxidánsokként működő védekezésben szerepet játszó enzimek és nem enzimatikus 

vegyületek, valamint az egyéb illékony vegyületek − mint például az izoprenoidok − nem 

képesek fenntartani a redox egyensúlyt (Abbaspour és mtsai. 2012, Rapparini és Peñuelas 2014). 

Szárazság stressz hatás során is az AM gomba kolonizáció eredményeként azonban emelkedik, 

valamint a stressz hatás mértékétől függően szabályozódik ezeknek a vegyületek mennyisége a 

növényben, így segítve a védekezési rendszert (Rapparini és Peñuelas 2014, Ortiz és mtsai. 2015, 

Amiri és mtsai. 2017, Pedranzani és mtsai. 2016). 
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2.4.5 Mikorrhiza indukált rezisztencia (MIR) 

Az arbuszkuláris mikorrhiza gomba az indukált rezisztenciának (MIR-nek) 

eredményeképpen (Pozo és Azcón-Aguilar 2007, Cameron és mtsai. 2013) nem táplálkozás 

alapú előnyöket is biztosít a növény számára, mint a talajlakó kórokozók visszaszorítása és a 

növény védekezési rendszer működésének fokozása a különböző stressz hatásokkal, a 

kártevőkkel, a kórokozókkal (Rhizoctonia, Fusarium, Verticillium, Phytophthora, Pythium és 

Aphanomyces nemzetség tagjai), a rágó rovarokkal és a levegőben terjedő kórokozókkal 

szemben (Cameron 2010, Jung és mtsai. 2012, Song és mtsai. 2015). A növényvédelmi 

válaszokat olyan kis molekulák koordinálják, amelyek jelátalakítóként működnek és a 

védekezésben szerepet játszó gének expresszióját szabályozzák (Jones és Dangl 2006). Ebben a 

szabályozási mechanizmusban kiemelkedő szerepet játszanak a fitohormonok, a jázmonsav (JA), 

a szalicilsav (SA), az abszcizinsav (ABA) és az etilén (ET) (Pieterse és mtsai. 2009). A 

szalicilsav-függő mechanizmus a biotróf szervezetekkel, míg a jázmonsav-függő útvonal a 

nekrotrófokkal és rágó rovarokkal szemben adott válaszokat szabályozza (Glazebrook 2005). 

Ezek a hormon-jelátviteli utak azonban nem önállóan működnek, hanem szabályozási 

kölcsönhatások komplex hálózatán keresztül hatnak egymásra. A jázmonsav- és szalicilsav-

függő mechanizmusok általában kölcsönösen ellentétesen működnek (Pieterse és mtsai. 2008, 

Pozo és mtsai. 2009, Jung és mtsai. 2012).  

Az arbuszkuláris mikorrhiza gombák növénybe való behatolásuk nyomán megnövekedik 

a szalicilsav szint, a gyökérkéregben lévő hifák szalicilsav szintje csökken, míg a jázmonsav 

szint növekszik az arbuszkulumokat tartalmazó növényi sejtekben. Ez a szabályozás elősegítheti 

a szövetek előkondicionálását egy hatékonyabb védekezési reakcióhoz. Az előkondícionálás 

„riadó” állapotba állítja a növényt, amelyben a védekezés nem aktív, de amelyben a támadásra 

adott válasz gyorsabb és erősebb, így növelve hatékonyan a növényi ellenállást. Ezt a jelenséget 

hívják „priming”-nak (Walters és Heil 2007, Pozo és Azcón-Aguilar 2007). A priming során a 

lokális rezisztencia megnövekszik a kártevőkkel szemben, illetve az endomikorrhiza egy 

előnyösebb védekező mechanizmust alakít ki a növényben. Az arbuszkuláris mikorrhiza gombák 

nem csak helyi, hanem az egész növényre kiterjedő szisztemikus mechanizmust indukálnak 

(Pozo és Azcón-Aguilar 2007). Az AM gombák a kolonizáció eredményeképpen különféle 

mechanizmusokon keresztül fejtik ki hatásukat és indukálják a rezisztenciát a növényben, mint a 

patogenezishez és védekezéshez kapcsolt gének (PR1, PR2, PR3) (Song és mtsai. 2015), a 

jelátvitelben (OsDUF26, OsMPK6) és a kalcium-közvetített jelátvitelben részt vevő gének 

(OsCBP, OsCaM, OsCML4) (Campos-Soriano és mtsai. 2012), növekvő antioxidáns kapacitásért 

felelős enzimek (SOD, APX) aktivitásával (Maya és Matsubara 2013) és a fenol vegyületek 
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szintézisének elősegítéséért felelős gének (PAL, STS, ROMT) (Bruisson és mtsai. 2016) 

expresszálódása. A MIR során a gazdaszervezet anyagcsere és genetikai átrendeződése történik, 

ami a gyökerek kolonizációjának következménye, amely továbbá befolyásolja a növényi 

elsődleges és másodlagos anyagcserét is (Rivero és mtsai. 2015). A rezisztencia kialakulásának 

mértéke függ a növénytől, a gombától és a környezeti körülményektől (Pozo és Azcón-Aguilar 

2007). A MIR a kórokozó által kiváltott „szisztemikusan szerzett rezisztenciával” (SAR) és 

rizobaktérium által kiváltott „indukált szisztemikus rezisztenciával” (ISR) együtt működik. A 

növény növekedést serkentő rizobaktériumokkal (PGPR) együtt a mikorrhiza gomba a növény 

szempontjából együttműködve fejtik ki kedvező hatásukat, mind a tápanyagfelvételben, mind a 

stressz hatásokkal szemben. Bizonyos esetekben a PGPR-ok elősegíthetik a kolonizáció 

kialakulását is a mikorrhiza és a növény között (Revillini és mtsai. 2016). 
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3. ANYAG ÉS MÓDSZER 

3.1 Kísérleti növények 

 Különböző kísérletekhez modell növényként napraforgót (Helianthus annuus L. var. 

Iregi, középérésű, nem csávázott) és kukoricát (Zea mays L., Golda F1, jó kezdeti fejlődésű, nem 

csávázott, nem ismert kórokozóval szembeni rezisztencia) alkalmaztunk. A Fusarium 

proliferatum fumonizin mikotoxin termelését befolyásoló tényezők vizsgálata során kukorica 

(Zea mays L., Golda F1, jó kezdeti fejlődésű, nem csávázott, nem ismert kórokozóval szembeni 

rezisztencia) tesztnövény gyökérváladékát használtuk fel.  

3.1.1 A stressz-enzimek aktivitásának és expressziójának a vizsgálatai napraforgó növényen 

alacsony, magas hőmérsékleti és mechanikai stressz alkalmazásakor 

 A napraforgó növénnyel beállított tenyészedényes vizsgálat során a magok (Helianthus 

annuus L. var. Iregi) felszínét 70% -os etanolban 5 percig fertőtlenítettük, majd steril desztillált 

vízzel négyszer leöblítettük. A felületi sterilizálást követően a magokat Petri-csészékben nedves 

szűrőpapíron csíráztattuk három napig 21 °C-on (Jouan EB53, ThermoFisher Scientific, USA). 

A csírázott magokat 0,88 kg streilezett (121 °C, 30 perc) közegben (tőzeg: Klasmann TS3, 80% 

fehér tőzegmoha tőzeg és 20% fekete tőzegmoha tőzeg, pH 6.0; homok: 0,1-0,8 mm 

szemcseméret, mosott = 1: 2 arányú keveréke) neveltük.  

A kísérletben két oltási kezelést hoztunk létre. A mikorrhizált (+AM) csoport 

növényeinek tápközegéhez az ültetéssel egy időben 15 g kereskedelmi forgalomban is kapható 

mikorrhiza oltóanyagot kevertünk. Az oltóanyag 6 mikorrhiza törzs (Rhizophagus irregularis 

BEG140, Funneliformis mosseae BEG95, Claroideoglomus etunicatum BEG92, 

Claroideoglomus claroideum BEG96, Rhizoglomus microaggregatum BEG56, Funneliformis 

geosporum BEG199) spóráinak és micéliumainak keverékét, valamint gyökérdarabokat is 

tartalmazott, melyet a Symbiom Ltd. (Lanskroun, Cseh Köztársaság, www.symbiom.cz) állít elő. 

A nem mikorrhizált (-AM) kezeléshez a növények tápközegét az ültetéssel egy időben, 15 g 

három egymást követő sterilizálás (121 °C, 30 perc) utáni mikorrhiza oltóanyaggal egészítettük 

ki. Mindkét kezelés csíranövényeit 16/8 órás megvilágításnál, 24 °C ± 0,5 °C-os hőmérsékleten, 

60%-os páratartalmat biztosítva, növénynevelő kamrában (EKOCHL 1500, Angelantoni Life 

Science, Italy) neveltük. A növényeket kétnaponta 50 ml csapvízzel és hetente 50 ml 5x Long 

Ashton oldattal öntöztük. 
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Az eltérő korú (9, 15 és 42 napos) +AM és -AM napraforgó növényeket különböző stressz 

hatásoknak (hideg, magas hőmérséklet, mechanikai sérülés) tettük ki az alábbiak szerint. 

Magas hőmérsékleti stressz (MH) kezeléskor a növényeket 38 °C-on, az alacsony hőmérséklettel 

(AH) kezelt növényeket 4 °C-on inkubáltuk 24 órán át majd a növényeket feldolgoztuk.  

A mechanikai sérülést (M), mint stressz hatást steril csipesz segítségével a szikalatti szárrész 

megsértésével értük el, mely után 24 órával begyűjtöttük a növénymintákat.  

Kontrollként (K) stressz hatásnak ki nem tett mikorrhizált, illetve nem mikorrhizált növényeket 

használtunk.  

Mindezek alapján az alábbi kezeléseket, 5-5 ismétlést alkalmazva hoztuk létre: 

+AM MH: mikorrhizált növény, magas hőmérsékleti stressznek kitéve 

-AM MH: nem mikorrhizált növény, magas hőmérsékleti stressznek kitéve 

+AM AH: mikorrhizált növény, alacsony hőmérsékleti stressznek kitéve 

-AM AH: nem mikorrhizált növény, alacsony hőmérsékleti stressznek kitéve 

 +AM M: mikorrhizált növény, mechanikai sérülés stressznek kitéve 

-AM M: nem mikorrhizált növény, mechanikai sérülés stressznek kitéve 

+AM K: mikorrhizált növény, stressz nélküli kontroll 

-AM K: nem mikorrhizált növény, stressz nélküli kontroll 

 

3.1.2 A stressz-enzimek aktivitásának és expressziójának a vizsgálatai kukorica növényen 

magas hőmérsékleti, szárazság és só stressz alkalmazásakor 

 A kukorica növénnyel beállított tenyészedényes vizsgálat során a magok (Zea mays L., 

Golda F1) felszínét 1% NaOCl oldattal 10 percig fertőtlenítettük majd steril desztillált vízzel 

ötször lemostuk (Basra és mtsai. 2003). A felületi fertőtlenítést követően a magokat Petri-

csészékben nedves szűrőpapíron csíráztattuk három napig 28 °C-on (Jouan EB53, ThermoFisher 

Scientific, USA). A csírázott magokat 0,75 kg háromszor sterilizált (121 °C, 30 perc) tőzeg 

(Klasmann TS3: 80% fehér tőzegmoha tőzeg és 20% fekete tőzegmoha tőzeg, pH 6.0) és homok 

(0,1-0,8 mm szemcseméret, mosott) 1:2 arányú keverékébe ültettük.  

 A kísérletben két kezelést állítottunk be ültetéskor, a mikorrhizált (+AM) és nem 

mikorrhizált (-AM) kezeléseket. A mikorrhizált (+AM) csoport növényeinek tápközegéhez az 

ültetéssel egy időben 15 g kereskedelmi forgalomban is kapható mikorrhiza oltóanyagot 

kevertünk. Az oltóanyag 6 mikorrhiza törzs (Rhizophagus irregularis BEG140, Funneliformis 

mosseae BEG95, Claroideoglomus etunicatum BEG92, Claroideoglomus claroideum BEG96, 

Rhizoglomus microaggregatum BEG56, Funneliformis geosporum BEG199) spóráinak és 

micéliumainak keverékét, valamint gyökérdarabokat is tartalmazott, melyet a Symbiom Ltd. 
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(Lanskroun, Cseh Köztársaság, www.symbiom.cz) állít elő. A nem mikorrhizált (-AM) 

növények tápközegét az ültetéssel egy időben, 15 g három egymást követő sterilizálás (121 °C, 

30 perc) utáni mikorrhiza oltóanyaggal egészítettük ki. A növényeket 16/8 órás megvilágítás 

mellett, 24/26°C -os hőmérsékleten, 60%-os páratartalmat biztosítva, növénynevelő kamrában 

(EKOCHL 1500, Angelantoni Life Science, Italy) neveltük 21, valamint 42 napos korukig. 

 Az eltérő korú (21 és 42 napos) +AM és -AM kukorica növényeket különböző stressz 

hatásoknak (magas hőmérséklet, só stressz, szárazság) tettük ki az alábbiak szerint.  

A só stressz (SÓ) kezeléskor a növényeket naponta 25 ml 100 mM-os NaCl oldattal öntöztük.  

A szárazság stressz (SZ) beállításához a növényeket 20 ± 5% vízkapacitású szubsztrátumban 

neveltük. A kontroll növények közege 85 ± 3% vízkapacitású volt.  

A magas hőmérsékleti stressz (MH) kezeléskor a növényeket 42 °C-on 24 órán át inkubáltuk. 

Kontrollként (K) stressz hatásnak ki nem tett mikorrhizált, illetve nem mikorrhizált növényeket 

használtunk. 

A növényeket az alábbi kezelés kombinációkban, 5-5 ismétlést alkalmazva vizsgáltuk:  

+AM SÓ: mikorrhizált növény, só stressznek kitéve 

-AM SÓ: nem mikorrhizált növény, só stressznek kitéve 

+AM SZ: mikorrhizált növény, szárazság stressznek kitéve 

-AM SZ: nem mikorrhizált növény, szárazság stressznek kitéve 

+AM MH: mikorrhizált növény, magas hőmérsékleti stressznek kitéve 

-AM MH: nem mikorrhizált növény, magas hőmérsékleti stressznek kitéve 

+AM K: mikorrhizált növény, stressz nélküli kontroll 

-AM K: nem mikorrhizált növény, stressz nélküli kontroll 

3.1.3 Gyökérváladék gyűjtése és hatásának vizsgálata 

 A kísérletet kukorica (Zea mays L., Golda F1) tesztnövénnyel, és két eltérő 

tápelemutánpótlásnál valósítottunk meg. A magok felszínét 1% NaOCl oldattal fertőtlenítettük 

10 percig majd steril desztillált vízzel ötször lemostuk (Basra és mtsai. 2003). A felületi 

sterilizálást követően a magokat Petri-csészékben nedves szűrőpapíron csíráztattuk három napig, 

28 °C-on (Jouan EB53, ThermoFisher Scientific, USA). A csírázott magokat 0,75 kg háromszor 

sterilizált (121 °C, 30 perc) tőzeg (Klasmann TS3: 80% fehér tőzegmoha tőzeg és 20% fekete 

tőzegmoha tőzeg, pH 6.0) és homok (0,1-0,8 mm szemcseméret, mosott) 1:4 arányú keverékét 

tartalmazó edényekbe ültettük. A növénynövelést EKOCHL 1500 (Angelantoni Life Science, 

Italy) típusú növénynevelő kamrában végeztük 24/26 °C, 60% relatív páratartalom és 16/8 órás 

megvilágítás mellett 42 napig. 
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 Két oltási kezelést állítottunk be, a mikorrhizáltat (+AM) és nem mikorrhizáltat (-AM). A 

mikorrhizált (+AM) csoport növényeinek tápközegéhez az ültetéssel egy időben 16 g 

Funneliformis mosseae (BEG12) és a Rhizophagus irregularis (BEG53) inokulum keverékét 

adagoltuk. Az oltóanyagként használt arbuszkuláris mikorrhiza gomba spórákat és micéliumokat 

csapda növények segítségével állítottuk elő, melynek során a törzsgyűjteményből származó 

törzseket három alkalommal sterilezett (121 °C, 30 perc) homokos talajon (Zea mays L., Golda 

F1) szaporítottuk három egymást követő szaporodási ciklus idejéig, egyenként 5 hónapig. A nem 

mikorrhizált növények tápközegét az ültetéssel egy időben 16 g, a fent leírt módon előállított, 

Funneliformis mosseae (BEG12) és a Rhizophagus intraradices (BEG53) oltóanyag sterilizált 

(121 °C, 30 perc) keverékével egészítettük ki.  

 Az oltási kezelések mellett két tápelem utánpótlási szintet is beállítottunk. Az alacsony 

tápanyag-ellátottsági szintet kétnaponta (Alacsony tápanyag-ellátottság, AT) 50 ml csapvízzel, 

míg a magas tápanyag-ellátottsági szintet (Magas tápanyag-ellátottság, MT) 50 ml 5x Long 

Ashton oldattal történő öntözéssel idéztük elő. 

A növényeket az alábbi kezelés kombinációkban, 5-5 ismétlést alkalmazva vizsgáltuk:  

+AM AT: mikorrhizált, alacsony tápanyag-ellátottsági szinten nevelt növény 

-AM AT: nem mikorrhizált, alacsony tápanyag-ellátottsági szinten nevelt növény 

+AM MT: mikorrhizált, magas tápanyag-ellátottsági szinten nevelt növény 

-AM MT: nem mikorrhizált, magas tápanyag-ellátottsági szinten nevelt növény 

A növényeket a 42 napos inkubációt követően használtuk fel a gyökérváladék gyűjtéshez. 

 

 42 napos kukorica növényeket használtuk a gyökérváladék gyűjtéséhez. Miután a 

gyökereket a talajrészecskéktől teljesen megtisztítottuk, 50 ml 0,01 M L-1 KOH-t vízbe 

merítettük Da Silva Lima és mtsai. (2014) útmutatásának megfelelően. 5 perc után a 

gyökérrendszert csapvízzel, majd desztillált vízzel lemostuk és 50 ml sterilizált desztillált vízzel 

töltött Erlenmeyer-lombikokba merítettük 24 órán keresztül. A gyökérváladékot tartalmazó 

oldatokat 0,22 μm pórusméretű nitrocellulóz szűrőn (Millipore, USA) átszűrve sterilizáltuk. A 

gyökérváladékok koncentrációját 1 g friss gyökér tömegre vonatkoztatva állítottuk be 

(Lioussanne és mtsai. 2009). A mintákat -20 °C-on tartottuk a felhasználásig. 

3.1.4 Növénytömeg meghatározás 

 A növények nedves és száraz tömegének meghatározása két tizedes jegy pontosságig 

került meghatározásra. A száraz tömeg megállapításához a növényi részeket szárítószekrényben 

(ED 53, Binder, USA) 70 ºC-on tömegállandóságig szárítottuk. 

10.14751/SZIE.2020.004



42 

 

3.2 Mikrobiológiai és biotechnológiai vizsgálatok 

3.2.1 Fusarium proliferatum törzs tenyésztése és vizsgálatai 

 Munkánk során a Fusarium proliferatum ITEM 2287 (Institute of Sciences of Food 

Production, CNR, Bari, Italy) törzset használtuk. A fumonizin termelés vizsgálatokhoz használt 

starter micélium szuszpenziót az alábbiak szerint készítettük: 30 mM ammónium-dihidrogén-

foszfáttal kiegészített, 50 ml DM (’defined medium’ - nitrogénforrást nem tartalmazó tápközeg, 

Shim és Woloshuk 1999 közlése alapján) tápoldatot 106 ml-1 konídiummal oltottuk és 26 °C-on, 

150 rpm-en, 48 óráig rázattuk (Sanyo, Osaka, Japán). A micélium szuszpenziót steril üvegszűrőn 

(G1) leszűrtük, sterilizált desztillált vízzel mostuk és a micéliumot 50 ml új DM tápoldatba 

helyeztük. A tápoldatban lévő tenyészeteket 5 ml (1 g friss gyökér tömegre beállított 

koncentrációban), a 3.1.2-es pontban ismertetett, különböző kezelésekből származó 

gyökérváladékkal külön-külön beoltottuk, így hozva létre az alábbi kezeléseket: 

+AM AT: mikorrhizált, alacsony tápanyag-ellátottsági szinten nevelt növény gyökérváladékával 

oltott tenyészet 

-AM AT: nem mikorrhizált, alacsony tápanyag-ellátottsági szinten nevelt növény 

gyökérváladékával oltott tenyészet 

+AM MT: mikorrhizált, magas tápanyag-ellátottsági szinten nevelt növény gyökérváladékával 

oltott tenyészet 

-AM MT: nem mikorrhizált, magas tápanyag-ellátottsági szinten nevelt növény 

gyökérváladékával oltott tenyészet 

Kontroll: sterilizált desztillált vízzel oltott tenyészet 

 

 A Fusarium proliferatum fumonizin B1 mikotoxin termelésében szerepet játszó gén 

(FUM1) és a stressz hatásokra adott válaszok szabályozásában szerepet játszó HOG típusú MAP 

kináz gén (HOG1) vizsgálata során minden kezelést, 3 ismétlésben, 26 °C-on, 150 rpm-en, 24 

óráig és 5 napig rázógépben inkubáltunk (Sanyo, Osaka, Japán), majd a tenyészeteket leszűrtük. 

 

 A 3.1.3-es pontban ismertetett, különböző kezelésekből származó gyökérváladékok 

Fusarium proliferatum ITEM 2287 gomba növekedésére gyakorolt hatását PDA (burgonya-

dextróz-agar, Sigma-Aldrich, USA) táptalajon követtük nyomon. A különböző kezelésekből 

származó gyökérváladékokból, elkülönítve 100 µl-t szélesztettünk a táptalajokra és a lemezek 

közepére 100 µl, 107 ml-1 konídium szuszpenziót cseppentettünk. A lemezeket előzetesen 24 

óráig, kezelés nélkül szobahőmérsékleten inkubáltuk, a konídium szuszpenzió cseppek egységes 

átmérőjének biztosítása érdekében. A kontroll lemezekre 100 µl sterilizált desztillált vizet 
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szélesztettünk és a korábban leírt módon konídiummal oltottuk. A tenyészeteket 24 óráig, 

valamint 5 napig 26 °C-on, termosztátban (Jouan EB53, ThermoFisher Scientific, USA) 

inkubáltuk és 24 óra illetve 5 nap múlva növekedésük mértékét detektáltuk. Minden kezelést 5 

ismétlésben végeztünk el. 

3.2.2 AM gomba gyökérkolonizáció mértékének meghatározása 

 A gyökérkolonizáció becsléséhez körülbelül 500 mg hajszál gyökeret alapos csapvizes 

mosás után minden egyes növényből külön csövekbe helyeztünk és tinta-ecetsavas módszerrel 

festettünk (Vierheilig és mtsai. 1998). Sztereomikroszkóp alatt 100-szoros nagyítás mellett 

mértük a szimbiotikus kapcsolat erősségére utaló mikorrhizáltsági százalékokat ún. „gridline 

intersection” módszerrel (Giovannetti és Mosse 1980). 

3.2.3 Genetikai és gén-expressziós vizsgálatok 

 A napraforgó és kukorica növényen végzett génexpressziós vizsgálat első lépéseként a 

növényi mintákból „Vantage Total RNA Purification Kit”-tel (Origene, USA) izoláltunk RNS-t a 

gyártó által megadott protokoll szerint. Az RNS izoláláshoz 50 mg tömegű növényi szövetet 

vettünk a magas- és alacsony hőmérsékleti, só és szárazság stressz, illetve a kontroll minták 

esetében a lomblevélből, valamint a mechanikai stressz kezelés során a koleoptil szár részből. A 

növényi mintákat steril dörzsmozsarakban folyékony nitrogénnel szétroncsoltuk. 600 µl Lysis 

Solution pufferrel a növényi szöveteket feltártuk. A feltárt sejteket 13500 rpm fordulaton 2 

percig centrifugáltuk, etanollal kicsaptuk. Majd 1 perc 13500 rpm centrifugálást követően 400 µl 

mosó pufferrel tisztítottuk a mintákat, háromszori ismétlésben. Az RNS-t 35 µl pufferben 

eluáltuk. Az RNS koncentrációt Nanophotometer 2210 (Implen, Germany) típusú 

spektrofotométer használatával megmértük. Az izolált RNS-t felhasználásig -80°C-on tároltuk. 

 A mintákat DNáz enzimmel kezeltük (DNase I, 1U/µl, Fermentas, Lithuania) a gyártó 

által megadott protokoll szerint. Az elegyet 37 ºC-on 30 percig, 1 µl EDTA (50 mM, 

ThermoFisher Scientific, USA) hozzáadását követően 65 ºC-on 10 percig inkubáltuk. A kezelést 

követően az RNS koncentrációt spektrofotométerrel (Nanophotometer 2210, Implen, Germany) 

határoztuk meg.  

 

 A Fusarium proliferatum fumonizin B1 mikotoxin termelés vizsgálata során minden 

kezelést, 3 ismétlésben 24 óráig és 5 napig, 26 °C-on rázógépben inkubáltuk (150 rpm, Sanyo, 

Osaka, Japán), majd a tenyészeteket leszűrtük és „E.Z.N.A. Fungal RNA Kit”-tel (Omega Bio-

tek, USA) RNS-t izoláltunk a gyártó által megadott útmutató szerint. Az RNS izoláláshoz 100 
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mg tömegű gomba micéliumot használtunk. A micélium tömeget steril dörzsmozsarakban 

folyékony nitrogénnel szétroncsoltuk. 500 µl RB pufferrel a gomba szöveteket feltártuk. A feltárt 

sejteket 13000 rpm fordulaton 5 percig centrifugáltuk, etanollal precipitáltuk. Majd ismét 30 

másodperces centrifugálást követően 500 µl mosó pufferrel tisztítottuk a mintákat, két 

ismétlésben. Az RNS-t 70 µl DEPC water pufferben eluáltuk. Az RNS koncentrációt 

Nanophotometer 2210 (Implen, Germany) típusú spektrofotométer használatával mértük meg. 

Az izolált RNS-t felhasználásig -80 °C-on tároltuk. 

 

 A mintákat DNáz enzimmel kezeltük (DNase I, 1U/µl, Fermentas, Lithuania) a gyártó 

által megadott protokoll szerint. Az elegyet 37 ºC-on 30 percig, 1 µl EDTA (50mM, 

ThermoFisher Scientific, USA) hozzáadását követően 65 ºC-on 10 percig inkubáltuk. A kezelést 

követően az RNS koncentrációt ismételten spektrofotométerrel (Nanophotometer 2210, Implen, 

Germany) határoztuk meg. 

 

 A DNáz enzimmel kezelt, egységes koncentrációra (2000 ng / 20 µl cDNS szintézis 

reakció elegy) beállított mRNS reverz transzkripciója „RevertAid First Strand cDNA Synthesis 

Kit”-tel (ThermoFisher Scientific, USA) történt, a gyártó utasításai szerint. A cDNS szintézist az 

alábbiak szerint végeztük: A szintézis során steril 0,2 ml PCR csövekbe 4 µl cDNS szintézis 

mixet (5x Reaction Buffer), 1 µl reverz transzkriptáz enzimet (200 U/µl), 1 µl „RiboLock Rnase 

Inhibitor”-t (20 U/µl), 2 µl dNTP mixet (10 mM), 1 µl „Random Hexamer” primer-t és a 

koncentrációtól függő mennyiségű RNS-t és az RNS mennyiségétől függő 12-x µl (x: az RNS 

koncentrációjától függő mennyiség) steril desztillált vizet mértünk. A cDNS reakció elegy 

össztérfogata 20 µl. Az elegyet a szintézishez Techne TC-412 (Burlington, USA) típusú PCR 

készülékben az alábbi hőprofil szerint kezeltük: 25 oC 5 perc, 42 oC 60 perc, 70 oC 5 perc. A 

szintetizált cDNS-t felhasználásig -20°C-on tároltuk. 

 

 A kvantitatív valós idejű, qrtPCR termékek képződésének detektálását Stratagene 

Mx3000P QPCR rendszeren (Agilent Technologies) végeztük. Minden reakciót 25 μl 

végtérfogatban végeztük, amely 12,5 μl SYBR Green Master Mix reagenst (Applied 

Biosystems), 1 μl cDNS mintát, 70 nM génspecifikus primert és 8 μl nukleáz-mentes vizet 

tartalmazott. A napraforgón végzett kísérlet során alkalmazott GST génspecifikus és aktin 

primerek szekvenciáit, a kukoricán végzett kísérlet során használt kataláz (CAT), polifenol 

oxidáz (PPO), gvajakol peroxidáz (PER), glutation S-transzferáz (GST) génspecifikus és a 

konstitutívan expresszálódó kontrollként használt aktin génspecifikus primerek szekvenciáit, 

valamint a fumonizin (FUM1) és a HOG1 típusú MAP kináz (HOG1) és a konstitutívan 
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expresszálódó kontrollként használt hiszton H3 génspecifikus, általunk tervezett primerek 

szekvenciáit a 1. táblázat-ban tüntettük fel.  

 A hőprofilt az alábbiak szerint állítottuk be: 95 °C 15 perc, 40 ciklus 95 °C 15 

másodperc, az indítószekvenciák olvadási hőmérsékletétől függően 57 °C, valamint 58 °C 30 

másodperc és 72 °C 16 másodperc, végül 1 ciklus 95 °C 60 másodperc, 57/58 °C 30 másodperc 

és 95 ºC 30 másodperc. Real-time PCR reakciót egy mintára azonos körülmények között, 

háromszori ismétlésben végeztük el. A napraforgó és kukorica aktin génjét és a gyökérváladék 

hatásának vizsgálata során a Fusarium proliferatum hiszton H3 génjét használtuk konstitutívan 

expresszálódó kontrollként. A kontroll gén expresszió minden egyes kísérletben mérhető volt, 

demonstrálva, hogy nem befolyásolják a kísérleti körülmények. A génexpressziókat a ΔΔCT 

módszerrel számoltuk (Livak és Schmittgen 2001). Ahhoz, hogy ezzel a módszerrel 

ellenőrizhessük a kapott eredményeinket, a vizsgált gének és a konstitutívan expresszálódó 

kontroll gén amplifikációjának hatékonyságát összehasonlítottuk. Hígítási sort készítettünk a 

cDNS mintákból, melyeket templátként használtunk. A ΔCT összefüggés alapján hasonlítottuk 

össze a hígítások során kapott értékeket, majd az értékeket ábrázoltuk és vizsgáltuk az illesztett 

egyenes meredekségét. Minden elvégzett kísérletben a meredekségek nulla értékhez közeliek 

voltak (0,0021 – 0,0058), így a ΔΔCT módszert alkalmazhattuk. 
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1. táblázat. A felhasznált indítószekvenciák 

Primer Szekvencia (5’-3’) Tm (˚C) Hossz (bp) GenBank Accession (ID)

HA-GST-f GAGAAGGCTCAGGCTCGATT 57

HA-GST-r GCAACAGCTTGCTTCTCTCC 57

HA-actin-f TGGTTCCACCATGTTCCCTG 57

HA-actin-r TCGATCCTCCGATCCAGACA 57

ZEA-CAT-f ATCAAGTTCCCCGACGTGATCC 58

ZEA-CAT-r AGAAGAAGGTGTGCAGGCTCTC 58

ZEA-PER-f CGCCTCCAAGAACCTCAGTATC 58

ZEA-PER-r AGTTGTAGAGCCGGTCAACG 58

ZEA-PPO-f ATCTTCTTCCCGCACCACAC 58

ZEA-PPO-r TCCTCGTCGTAGAACAGGAACG 58

ZEA-GST-f ACCGACTCGTTGCCTACTTCAC 58

ZEA-GST-r GATAAACAAGCGGTTTGCACCC 58

ZEA-actin-f CAGTGGTCGAACAACGGGTA 58

ZEA-actin-r GGTAAGGTCACGACCAGCAA 58

FUM1-f CAAACGGCTATGCAAGAGGC 57

FUM1-r AGATGTTGCCCTGACCACAG 57

HOG1-f CACACGATACTACCGAGCCC 57

HOG1-r TGACGTGATCTTTTCCGGGG 57

hiszton H3-f ATCTCCGCTTCCAGTCTTCC 57

hiszton H3-r GCTGGATGTCCTTGGATTGGA 57

EU975195.1

NM_001154731.2

KF415130.1

EF467357.1

KF466367.1

AY667502.1

FJ487620.1

L05934.1

AY500807.1

NM_001154395.1

101

131

118

128

107

137

135

125

105

127
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3.3 Enzimaktivitás meghatározása 

3.3.1 Polifenol oxidáz enzimaktivitás 

 A polifenol oxidáz (PPO, EC 1.10.3.1) enzimmérésekhez kezelés kombinációnként 5 

növényből külön-külön sejtmentes oldatot készítettünk. 0,5 g növény mintát előhűtött, steril 

dörzsmozsárban homogenizáltuk 3 ml Tris-HCl (50 mM-os TRIS–HCl puffer (pH 7,8), 7,5% 

(w/v) vízoldékony polivinil-pirrolidon-K25 és 1 mM EDTA Na2) pufferben, 10000 rpm 

fordulaton 20 percig, 4 °C-on centrifugáltuk, majd a felülúszót használtuk a további 

vizsgálatokhoz. A polifenol-oxidáz enzim aktivitásának mérése Fehrmann és Dimond (1967) 

által módosított módszerrel került meghatározásra. A mérés során a kinon kialakulásának 

mértékét vizsgáltuk. A méréshez szükséges oldat összetétele: 2,2 ml nátrium-foszfát puffer (0,1 

M; pH 6,0), 1 mM EDTA-Na2, 20 mM katekol és 200 µl növényi kivonat. A polifenol-oxidáz 

aktivitás számításához a reakcióelegy értékeit 400 nm (U-2900, Hitachi, Tokyo, Japan) 

hullámhosszon, 10 percig kvarc küvettában követtük nyomon. 

3.3.2 Peroxidáz enzimaktivitás 

A gvajakol peroxidáz (PER, EC 1.11.1.7) enzimmérésekhez kezelés kombinációnként 5 

növényből külön-külön sejtmentes oldatot készítettünk. 0,5 g növény mintát előhűtött, steril 

dörzsmozsárban homogenizáltuk 3 ml Tris-HCl (50 mM-os TRIS–HCl puffer (pH 7,8), 7,5% 

(w/v) vízoldékony polivinil-pirrolidon-K25 és 1 mM EDTA Na2) pufferben, 10000 rpm 

fordulaton 20 percig, 4 °C-on centrifugáltuk, majd a felülúszót használtuk a további 

vizsgálatokhoz. A gvajakol-peroxidáz enzim aktivitásának mérése Rathmell és Sequeira (1974) 

által kifejlesztett módszerrel került meghatározásra. A méréshez szükséges oldat 2,2 ml nátrium-

foszfát puffert (0,1 M, pH 6,0), 100 µl gvajakolt (50 mM, 62 mg gvajakol 10 ml desztillált 

vízben feloldva), 100 µl H2O2-oldat (12 mM) és 10 µl növényi kivonatot tartalmazott. A 

gvajakolból keletkező tetrakonjugátum (kioltási együttható ε436=26,6 mM–1cm–1) képződését 436 

nm (U-2900, Hitachi, Tokyo, Japan) hullámhosszon, 10 percig kvarc küvettában követtük 

nyomon. 

3.3.3 Kataláz enzimaktivitás 

A kataláz (CAT, EC 1.11.1.6) enzimmérésekhez 0,5 g friss kezelés kombinációnként 5 

növény mintát steril dörzsmozsárban homogenizáltunk 1,2 ml 0,2 M nátrium-foszfát pufferben, 

10000 rpm fordulaton 15 percig, 4°C-on centrifugáltuk, majd a felülúszót használtuk az 

enzimméréshez. A kataláz enzimaktivitását Aebi (1984) módszere alapján határoztuk meg, az 
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enzim hidrogén peroxid disszociációs képességét alapul véve. A szuszpenzió 995 μl 50 mM 

nátrium-foszfát-puffert (pH 7,0) 500 μl 10 mM hidrogén-peroxidot és 5 μl növényi kivonatot 

tartalmazott. Az abszorbancia-változást kvarc küvettában, 240 nm hullámhosszon (U-2900, 

Hitachi, Tokyo, Japan), 5 percig követtük nyomon. 

3.3.4 Glutation S-transzferáz enzimaktivitás 

 A glutation S-transzferáz (GST, EC 2.5.1.18) enzimmérésekhez 0,5 g friss, kezelés 

kombinációnként 5 napraforgó növény mintát steril dörzsmozsárban homogenizáltunk 1,2 ml 0,2 

M nátrium-foszfát pufferben, 10000 rpm fordulaton 15 percig, 4°C-on centrifugáltuk, majd a 

felülúszót használtuk az enzimméréshez. A glutation S-transzferáz enzim aktivitásának mérése 

Habig és mtsai. (1974) módszere alapján került meghatározásra. Az enzimaktivitás méréshez 

szükséges szuszpenzió 0,1 ml GSH-t (30 mM), 0,1 ml CDNB-t (30 mM), 2,7 ml foszfátpuffert 

(100 mM, pH 6,5) és 0,1 ml növényi kivonatot tartalmazott. Az oldat abszorbancia változását 

kvarc küvettában, 5 percig, 340 nm-en (U-2900, Hitachi, Tokyo, Japan) követtük nyomon. 

A glutation-S-transzferáz enzimaktivitását Habig és mtsai. (1974) módszerén alapuló 

Glutathione S-transferase (GST) Assay Kit (Sigma-Aldrich-Merck, Darmstadt, Németország) 

alkalmazásával határoztuk meg, a gyártó által megadott protokoll szerint. Az abszorbancia-

változást kvarc küvettában, 340 nm hullámhosszon (U-2900, Hitachi, Tokyo, Japan), 5 percig 

követtük nyomon. 

3.3.5 Fehérje mennyiségi meghatározás 

 Az összfehérje meghatározást Bradford módszerrel végeztük. A fehérje 

koncentrációjának meghatározásához BSA-val (0,625-15 µg/ml végkoncentrációban) kalibrációs 

görbét készítettünk. A növény minták fehérje tartalmának méréséhez 4 µl mintát, 96 µL 0,15 M 

NaCl oldatot és 1000 µL Bradford (1976) reagenst mértünk össze, 2 perc inkubációs időt 

követően az abszorbancia változást 595 nm (U-2900, Hitachi, Tokyo, Japan) hullámhosszon 

mértük le. 
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3.4 Statisztikai elemzés 

 Az eredmények statisztikai elemzését R statisztikai környezetben (R Foundation for 

Statistical Computing, Bécs, Ausztria) végeztük. Két-tényezős varianciaanalízissel (ANOVA) 

vizsgáltuk a mikorrhiza kolonizáció hatása mellett a napraforgón és a kukoricán végzett kísérlet 

során a stressz hatások, valamint a gyökérváladék vizsgálatok során a növény tápanyag-

ellátottsági szintjének hatása alapján külön faktorként a mikorrhiza hatását, a stressz hatását, 

vagy tápanyag-ellátottság hatását és az interakciójukat. Szignifikáns interakció esetén a kezelt 

csoportok összehasonlítását Tukey post hoc teszttel végeztük. A Fusarium proliferatum 

telepnövekedés vizsgálata során egytényezős varianciaanalízist és Dunnett post hoc tesztet 

alkalmazva értékeltük a kezelések hatását a kontrollhoz viszonyítva. Az ábrákon és 

táblázatokban feltüntetett értékek az átlagot ± standard hibát jelölik. A korreláció meglétét vagy 

hiányát n.s.: p > 0.05, * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001 szignifikancia szinteken határoztuk 

meg.  
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4. EREDMÉNYEK 

4.1 Különböző stressz hatásnak kitett eltérő korú növények 

 A 3.1.1 és 3.1.2 pont alapján beállított kísérletben vizsgáltuk, hogy miként befolyásolja 

az arbuszkuláris mikorrhiza gomba kolonizáció korai fejlődési stádiumban lévő 9, 15 valamint 

42 napos napraforgó növények fejlődését az alacsony-, a magas hőmérsékleti, valamint a 

mechanikai stressz, valamint 21 és 42 napos kukorica növények növekedését a só-, a szárazság- 

és a magas hőmérsékleti stressz hatás. 

4.1.1 Gyökérkolonizáció 

A 3.1.1 pont alapján beállított különböző korú és kezelésű napraforgó növények 

gyökérkolonizációjának mértékét mutatja be a 2. táblázat. Megállapítható, hogy a sterilizált 

oltóanyaggal oltott (-AM) kezeléseknél nem jelentkezett a szimbiózisra jellemző 

gyökérkolonizáció. A mikorrhizált (+AM) kezeléseknél szignifikáns mértékű gomba jelenléte 

(gyökérkolonizáció) volt megfigyelhető, mely az idő előrehaladtával szignifikáns mértékű 

növekedést is mutatott.  

Az oltást követő kilencedik napon a gyökérben csak appresszóriumot, illetve kezdeti 

internális hifákat tudtunk megfigyelni, az externális hifákkal és csírázó spórákkal egyetemben. 

Ugyanakkor a 42 napos mikorrhizált növények gyökereiben már minden, az arbuszkuláris 

mikorrhiza gombákra jellemző képlet megtalálható volt, így az internális hifák (1. ábra), 

arbuszkulumok és vezikulumok is. 
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1. ábra. Internális hifák, arbuszkulum és spóra a 42 napos 

arbuszkuláris mikorrhiza gombával oltott napraforgó növényben 

 

Hat héttel az oltást követően mértük a legmagasabb (58,0 % ± 4.06) gyökérkolonizációt 

 

2. táblázat. Az arbuszkuláris mikorrhiza gomba kolonizációjának mértéke 9, 15 és 42 napos 

napraforgó növények gyökerében 

Kezelések 9 napos növény 15 napos növény 42 napos növény

-AM 0.00 ± 0.00a 0.00 ± 0.00a 0.00 ± 0.00a

+AM 24.0 ± 2.91b 33.0 ± 5.05c 58.0 ± 4.06d

AM

Idő

AM X Idő

Kolonizáció (% )

F = 1309.406, df = 1, p  < 2.2e-16 ***

F = 92.178, df = 2, p  = 5.456e-12 ***

F = 92.178, df = 2, p  = 5.456e-12 ***

 

-AM – nem mikorrhizált növény, +AM – mikorrhizált növény. Az átlagok mellett a 

standard hiba került feltüntetésre. A kisbetűk a kapott értékek közti szignifikancia (p < 

0.05) viszonyokat szemléltetik; * AM – mikorrhiza kolonizáció hatása, Idő – inkubációs 

idő hatása, int. – interakció; two-way ANOVA; n.s.: p > 0.05, * p < 0.05, ** p < 0.01, *** 

p < 0.001. 

 

 

A 3.1.2 pont alapján beállított különböző korú és kezelésű kukorica növények 

gyökérkolonizációjának mértékét mutatja be az 3. táblázat. A kísérlet során a sterilizált 
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oltóanyaggal oltott (-AM) kukorica növényekben nem volt megfigyelhető a kolonizáció 

kialakulásakor jellemző gomba képletek.  

21 nappal az oltást követően csak internális hifákat, externális hifákat és csírázó spórákat 

tudtunk megfigyelni. Az inkubációs idő növekedésével emelkedett a gyökérkolonizáció mértéke. 

Az idősebb növényekben már megjelent minden az arbuszkuláris mikorrhiza gombákra 

jellemző képlet, így az arbuszkulumok és a vezikulumok is kirajzolódtak a gyökérfestést 

követően. A növények gyökerében, az oltást követően a 42. napon a legmagasabb kolonizációs 

szintet (51,8% ± 4,09) a szárazság stressz során mértünk. A magas hőmérsékleti- és a só stressz 

során a kezelt növényekben a kolonizációs értékek 42,0% ± 2,24 és 35,0 % ± 2,91 között 

alakultak. A kontroll, stressznek ki nem tett növények kolonizációs értékei a magas hőmérsékleti 

stressz során mért gyökérkolonizációs értékekkel megegyeznek (3. táblázat). 

 

3. táblázat. Az arbuszkuláris mikorrhiza gomba kolonizációjának mértéke a 21 és 42 napos 

kukorica növény gyökerében 

Kolonizáció (% )

Kezelések Só stressz
24 órás                    

Hőmérsékleti stressz 
Szárazság stressz

-AM 0.00 ± 0.00a 0.00 ± 0.00a

+AM 24.2 ± 1.92b 37.0 ± 2.91d

AM

Stressz

AM X Stressz

Kolonizáció (% )

Kezelések Só stressz
24 órás                 

Hőmérsékleti stressz 
Szárazság stressz

-AM 0.00 ± 0.00a 0.00 ± 0.00a

+AM 35.0 ± 2.91b 51.8 ± 4.09d

AM

Stressz

AM X Stressz

F = 46.682, df = 2, p  = 5.347e-09 ***

F = 46.682, df = 2, p  = 5.347e-09 ***

F = 2746.596, df = 1, p  < 2.2e-16 ***

F = 35.371, df = 2, p  = 6.983e-08 ***

F = 35.371, df = 2, p  = 6.983e-08 ***

0.00 ± 0.00a

42.0 ± 2.24c

21 napos növény

42 napos növény

0.00 ± 0.00a

30.0 ± 1.00c

F = 3150.546, df = 1, p  < 2.2e-16 ***

 

-AM – nem mikorrhizált növény, +AM – mikorrhizált növény. Az átlagok mellett a standard hiba 

került feltüntetésre. A kisbetűk a kapott értékek közti szignifikancia (p < 0.05) viszonyokat 

szemléltetik; two-way ANOVA; n.s.: p > 0.05, * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001. 
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4.1.2 Növénynövekedés 

A 3.1.1 pont alapján beállított 15 és 42 napos napraforgó növénytömegeket az 4. táblázat 

mutatja be. Nem volt szignifikáns különbség a növények (mikorrhizált és nem mikorrhizált) 

tömegében. 

 

4. táblázat. 15 és 42 napos napraforgó növénytömeg 

15 napos növény

Kezelések

Nedves tömeg          

(g növény
-1

)

Száraz tömeg          

(g növény
-1

)

Nedves tömeg          

(g növény
-1

)

Száraz tömeg          

(g növény
-1

)

-AM 1.64 ± 0.07 0.73 ± 0.09 1.00 ± 0.14 0.52 ± 0.06

+AM 1.73 ± 0.09 0.76 ± 0.09 1.04 ± 0.02 0.67 ± 0.13

AM
F = 1.9835, df = 1,     

p  = 0.2318

F = 0.1183, df = 1,     

p  = 0.7482

F = 0.2142, df = 1,     

p  = 0.6676

F = 2.9785, df = 1,     

p  = 0.1595

42 napos növény

Kezelések

Nedves tömeg          

(g növény
-1

)

Száraz tömeg          

(g növény
-1

)

Nedves tömeg          

(g növény
-1

)

Száraz tömeg          

(g növény
-1

)

-AM 5.94 ± 0.20 3.56 ± 0.13 3.18 ± 0.21 1.65 ± 0.12

+AM 6.01 ± 0.17 3.83 ± 0.16 3.26 ± 0.12 1.69 ± 0.04

AM
F = 0.2047, df = 1,     

p  = 0.6744

F = 5.0879, df = 1,     

p  = 0.0871

F = 0.2918, df = 1,     

p  = 0.6178

F = 0.2435, df = 1,     

p  = 0.6476

Hajtás Gyökér

Hajtás Gyökér

 

-AM – nem mikorrhizált növény, +AM – mikorrhizált növény; K – kontroll, AH – alacsony hőmérsékleti 

stressz, MH – magas hőmérsékleti stressz, M – mechanikai stressz. Az átlagok mellett a standard hiba 

került feltüntetésre. 

 

 

 

A 3.1.2 pont alapján beállított 21 napos, különböző kezelésben részesített kukorica 

növények tömegét az 5. táblázat mutatja be. 21 napos növekedést követően szignifikánsan 

magasabb nedves hajtás növénytömeget mértünk a mikorrhizált növények esetében a kontroll (* 

p = 0.0258661) és a hőmérsékleti (* p = 0.0226352) stressz esetében, mely szignifikáns eltérés a 

nem mikorrhizált növények tömegében kontroll és a magas hőmérsékleti stressz során is 

megmutatkozott a só- és szárazság stressz hatásokhoz viszonyítva. Ugyanakkor nem volt 

megfigyelhető különbség a növények (mikorrhizált és nem mikorrhizált) nedves hajtás 

tömegében a kontroll és magas hőmérsékleti stressz hatás között.  

 

A száraz hajtás tömegekben a mikorrhiza oltás hatására szignifikáns különbség csak a 

kontroll (* p = 0.0485170) növényekben mutatkozott. Mindemellett a növények száraz hajtás 
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tömegét összehasonlítva, az oltásoktól függetlenül (mikorrhizált és nem mikorrhizált) nem volt 

különbség a kontroll és a magas hőmérsékleti stressz hatás között.  

 

A nedves gyökér tömegekben a mikorrhiza oltás szignifikáns különbséget csak a kontroll 

(* p = 0.0152522) növényekben okozott. Mindemellett a növények nedves gyökér tömegében az 

oltásoktól függetlenül (mikorrhizált és nem mikorrhizált) nem volt különbség a kontroll és a 

magas hőmérsékleti stressz hatás között. Mind a két kezelés (K és MH) során az oltásoktól 

függetlenül (mikorrhizált és nem mikorrhizált) magasabb nedves gyökér tömeget mértünk a só- 

és szárazság stressz hatásokhoz viszonyítva.  

 

A három hét inkubációt követően szignifikánsan magasabb száraz gyökér tömeget 

mértünk a mikorrhizált kontroll (*** p < 0.001), a hőmérsékleti (*** p < 0.001) és a szárazság (* 

p = 0.0178845) kezelés során, amely magasabb tömeg a nem mikorrhizált növények tömegében 

kontroll és a magas hőmérsékleti kezelés növényeinek tömegében is megmutatkozott a só- és 

szárazság stressz hatásokhoz viszonyítva. 

 

5. táblázat. 21 napos kukorica növénytömeg a különböző stressz kezelések során 

Kezelések

Nedves tömeg          

(g növény
-1

)

Száraz tömeg          

(g növény
-1

)

Nedves tömeg          

(g növény
-1

)

Száraz tömeg          

(g növény
-1

)

Kontroll (K ) -AM 1.58 ± 0.05b 0.58 ± 0.12b 0.68 ± 0.18c 0.34 ± 0.08b

+AM 1.76 ± 0.07c 0.82 ± 0.07c 0.97 ± 0.06d 0.72 ± 0.10c

Só stressz (SÓ) -AM 0.42 ± 0.06a 0.19 ± 0.08a 0.12 ± 0.03a 0.07 ± 0.01a

+AM 0.50 ± 0.07a 0.25 ± 0.09a 0.25 ± 0.05ab 0.10 ± 0.02a

-AM 1.57 ± 0.05b 0.57 ± 0.10b 0.66 ± 0.04c 0.30 ± 0.03b

+AM 1.75 ± 0.04c 0.80 ± 0.11bc 0.80 ± 0.11cd 0.78 ± 0.03c

-AM 0.42 ± 0.09a 0.17 ± 0.01a 0.22 ± 0.05ab 0.13 ± 0.01a

+AM 0.48 ± 0.01a 0.18 ± 0.04a 0.38 ± 0.07b 0.29 ± 0.04b

F = 27.7026, df = 1,  

p  = 7.726e-05 ***

F = 15.3116, df = 1,  

p  = 0.001239 **

F = 25.3303, df = 1,  

p  = 0.0001225 ***

F = 156.750, df = 1,  

p  = 1.110e-09 ***

F = 840.4125, df = 3, 

p  = 2.2e-16 ***

F = 69.8359, df = 3,  

p  = 2.075e-09 ***

F = 76.2207, df = 3,  

p  = 1.084e-09 ***

F = 123.065, df = 3,  

p  = 2.903e-11 ***

F = 1.9984, df = 3,    

p  = 0.1549 n.s.

F = 2.8915, df = 3,    

p  = 0.067741 n.s.

F = 1.1252, df = 3,    

p  = 0.3684156 n.s.

F = 24.185, df = 3,    

p  = 3.473e-06 ***

Hőmérsékleti 

stressz (MH)

Szárazság 

stressz (SZ)

Hajtás Gyökér

AM

Stressz

AM X Stressz

21 napos növény

 

-AM – nem mikorrhizált növény, +AM – mikorrhizált növény. Az átlagok mellett a standard hiba került 

feltüntetésre. A kisbetűk a kapott értékek közti szignifikancia (p < 0.05) viszonyokat szemléltetik; two-way 

ANOVA; n.s.: p > 0.05, * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001. 
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A 3.1.2 pont alapján beállított 42 napos, különböző kezelésben részesített kukorica 

növények tömegét a 6. táblázat mutatja be. Az inkubációs idő előrehaladtával nőtt a növények 

hajtás és gyökér nedves és száraz tömege.  

 

A hajtás nedves tömegek a mikorrhizált kontroll (*** p < 0.001), só- (* p = 0.0422764) 

és a hőmérsékleti (*** p < 0.001) kezelések során is szignifikánsan magasabbak voltak, mely 

szignifikáns eltérés a nem mikorrhizált növények tömegében a kontroll és a magas hőmérsékleti 

stressz során is megmutatkozott a só- és szárazság stressz hatásokhoz viszonyítva. Ugyanakkor 

nem volt megfigyelhető különbség a növények (mikorrhizált és nem mikorrhizált) nedves hajtás 

tömegében a kontroll és a magas hőmérsékleti stressz hatás között. 

 

42 nappal az oltást követően a száraz hajtás tömegekben a mikorrhiza oltás hatására 

szignifikáns különbség mutatkozott a kezelések során (** p < 0.01). Mindemellett a növények 

száraz hajtás tömegét összehasonlítva, az oltásoktól függetlenül (mikorrhizált és nem 

mikorrhizált) nem volt különbség a kontroll és a magas hőmérsékleti stressz hatás között. 

 

A 42 napos inkubációs időt követően a mikorrhiza oltás a kontroll és mind a három 

kezelésben (só: * p = 0.0334353; hőmérséklet: *** p < 0.001; szárazság: * p = 0.0136786) 

szignifikánsan magasabb nedves gyökér tömeget eredményezett. Mindazonáltal a nedves 

gyökértömegben nem volt különbség a kontroll és magas hőmérsékleti stressz hatás 

(mikorrhizált és nem mikorrhizált) között.  

 

A hat hetes növények száraz gyökér tömegében az AM gombával kolonizált növények 

mutattak szignifikánsan magasabb értéket (*** p < 0.001). Emellett a kontroll és a magas 

hőmérsékleti kezelés növénytömegei között nem volt szignifikáns különbség, amely tömegek 

szignifikánsan nagyobbak voltak a só- és szárazság kezelésekhez képest. 
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6. táblázat. 42 napos kukorica növénytömeg a különböző stressz kezelések során  

Kezelések

Nedves tömeg          

(g növény
-1

)

Száraz tömeg          

(g növény
-1

)

Nedves tömeg          

(g növény
-1

)

Száraz tömeg          

(g növény
-1

)

Kontroll (K ) -AM 4.27 ± 0.11c 2.66 ± 0.27c 1.50 ± 0.17d 0.69 ± 0.03d

+AM 6.06 ± 0.21d 3.70 ± 0.11d 3.29 ± 0.19e 1.61 ± 0.06e

Só stressz (SÓ) -AM 0.84 ± 0.08a 0.43 ± 0.01a 0.20 ± 0.06a 0.13 ± 0.03a

+AM 1.23 ± 0.16b 0.69 ± 0.01b 0.62 ± 0.09bc 0.35 ± 0.05b

-AM 4.37 ± 0.15c 2.70 ± 0.23c 1.52 ± 0.17d 0.67 ± 0.04d

+AM 6.04 ± 0.17d 3.76 ± 0.08d 3.27 ± 0.22e 1.60 ± 0.07e

-AM 0.75 ± 0.05a 0.52 ± 0.04a 0.27 ± 0.06ab 0.10 ± 0.02a

+AM 1.01 ± 0.08ab 0.78 ± 0.12b 0.75 ± 0.02c 0.49 ± 0.02c

F = 346.506, df = 1,  

p  = 2.886e-12 ***

F = 126.202, df = 1,  

p  = 5.318e-09 ***

F = 372.526, df = 1,  

p  = 1.655e-12 ***

F = 1193.78, df = 1,  

p  < 2.2e-16 ***

F = 1942.423, df = 3, 

p  < 2.2e-16 ***

F = 670.575, df = 3,  

p  = < 2.2e-16 ***

F = 377.376, df = 3,  

p  = 4.719e-15 ***

F = 810.73, df = 3,     

p  < 2.2e-16 ***

F = 54.345, df = 3,    

p  = 1.303e-08 ***

F = 15.222, df = 3,    

p  = 6.014e-05 ***

F = 44.041, df = 3,    

p  = 5.883e-08 ***

F = 108.20, df = 3,    

p  = 7.747e-11 ***

42 napos növény Hajtás Gyökér

Hőmérsékleti 

stressz (MH)

Szárazság 

stressz (SZ)

AM

Stressz

AM X Stressz

 

-AM – nem mikorrhizált növény, +AM – mikorrhizált növény. Az átlagok mellett a standard hiba került 

feltüntetésre. A kisbetűk a kapott értékek közti szignifikancia (p < 0.05) viszonyokat szemléltetik; two-way 

ANOVA; n.s.: p > 0.05, * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001. 

 

 

4.2 A stressz-enzimek aktivitásának és génexpressziójának változása 

4.2.1 Polifenol oxidáz enzimaktivitás és génexpresszió 

A 3.1.1 pont alapján beállított különböző különböző kezelésekből származó hajtásminták 

polifenol oxidáz (PPO) enzim aktivitásában történő változásokat az 2. ábra szemlélteti. Az 

inkubációs idő növekedésével nőtt az enzim aktivitásának mértéke.  

A legfiatalabb, 9 napos napraforgó növény hajtásában mért polifenol oxidáz enzim 

aktivitásában csak a mechanikai sérülés okozott szignifikáns növekedést a nem mikorrhizált 

növény esetében (*** p < 0.001), mely növekedés, mind a kontrollhoz, mind a mikorrhizált 

növényhez képest jelentkezett (2.a ábra).  

 A két hetes növényben a mikorrhiza oltás nem eredményezett szignifikáns eltérést a PPO 

enzim aktivitásában a nem mikorrhizált növényhez képest. Ugyanakkor a különböző stressz 

hatások, az alacsony-, a magas hőmérsékleti és a mechanikai stressz egyaránt megemelte a nem 

mikorrhizált növények enzimaktivitását a kontrollhoz viszonyítva (*** p < 0.001), mely aktivitás 
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növekedés a mikorrhizált növényekben csak az alacsony hőmérsékleti stressz (*** p < 0.001) 

esetén mutatkozott (2.b ábra).  

 

 A hat hetes növényt ért stressz hatások közül csak a magas hőmérsékleti stressz idézett 

elő szignifikáns különbséget a mikorrhizált és nem mikorrhizált növény között (*** p < 0.001). 

Minden vizsgált stressz hatás a PPO enzim aktivitásában az oltott és nem oltott növényben a 

kontrollhoz viszonyítva szignifikáns növekedést eredményezett (2.c ábra). 

 

 

* AM: F = 25.180, df = 1, p = 0.0001262 *** 

   stressz: F = 17.748, df = 3, p = 2.418e-05 *** 

   int.: F = 21.038, df = 3, p = 8.461e-06 *** 

 

 

* AM: F = 3.3922, df = 1, p = 0.08412 n.s. 

   stressz: F = 29.5806, df = 3, p = 9.201e-07 *** 

   int.: F = 1.6836, df = 3, p = 0.21049 n.s. 

 

* AM: F = 69.466, df = 1, p = 3.246e-07 *** 

   stressz: F = 187.108, df = 3, p = 1.147e-12 *** 

   int.: F = 46.014, df = 3, p = 4.309e-08 *** 

 

 

2. ábra. Polifenol oxidáz (PPO) enzimaktivitás 9, 15 és 42 napos napraforgó növényekben 

-AM – nem mikorrhizált növény, +AM – mikorrhizált növény; K – kontroll, AH – alacsony hőmérsékleti stressz, 

MH – magas hőmérsékleti stressz, M – mechanikai stressz. Az átlagok mellett a standard hiba került feltüntetésre. A 

kisbetűk a kapott értékek közti szignifikancia (p < 0.05) viszonyokat szemléltetik; * AM – mikorrhiza kolonizáció 

hatása, stressz – stressz kezelések hatása, int. – interakció; two-way ANOVA; 

n.s.: p > 0.05, * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001. 
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 A 3.1.2 pont alapján beállított különböző korú és kezelésű kukorica növények polifenol 

oxidáz (PPO) enzimaktivitásában történt változásokat az 3.a,b ábra szemlélteti. A vizsgált enzim 

vonatkozásában az inkubációs idő növekedésével nőtt az enzimaktivitás mértéke. 

 

 A 21 napos mikorrhizált kukorica növény hajtásában mért polifenol oxidáz enzim 

aktivitásában a szárazság idézett elő szignifikánsan magasabb enzimaktivitást a nem mikorrhizált 

növényhez képest (*** p < 0.001), mely növekedés a kontroll növényhez képest is 

megmutatkozott. Ugyanakkor a nem mikorrhizált növényben a só- és a hőmérsékleti stressz 

növelte meg (*** p < 0.001) a kontrollhoz viszonyítva az enzim aktivitását (3.a ábra). 

 

 Hat hetes korban a mikorrhiza oltás a PPO enzimaktivitásban szignifikáns különbséget 

idézett elő a kontroll növényben, valamint a só stressz (*** p < 0.001) és a magas hőmérsékleti 

(* p = 0.0134568) kezelés. A szárazság azonban a nem mikorrhizált növényben idézett elő 

megnövekedett (*** p < 0.001) enzimaktivitást. Mindemellett a mikorrhizált növényben a só- és 

a hőmérsékleti stressz a kontrollhoz képest magasabb (*** p < 0.001) enzimaktivitást 

eredményezett, ugyanakkor a nem mikorrhizált növényben a kontroll növényhez viszonyítva 

minden vizsgált kezelés hatására emelkedett (*** p < 0.001) a PPO enzimaktivitás (3.b ábra). 

 

A 3.2.3-as pontban ismertetett qrtPCR módszerrel vizsgáltuk a különböző kezelések 

hatását a PPO gén kifejeződésére. A nem mikorrhizált kontroll növényekhez ΔΔCt módszerrel 

viszonyított relatív génexpresszióban történt változásokat az 3.c,d ábra szemlélteti.  

 

A három hetes mikorrhiza gombával oltott növényben a szárazság hatására szignifikánsan 

emelkedett (*** p < 0.001) a PPO gén expressziója, amely emelkedés a kontrollhoz képest is 

megmutatkozott. A magas hőmérsékleti stressz hatására szignifikánsan emelkedett a 

génexpresszió a nem mikorrhizált növényekben jelentkezett. A mikorrhizált növényben a 

hőmérsékleti kezelés hatására a kontrollhoz képest szignifikánsan magasabb PPO génexpresszió 

mutatkozott (3.c ábra).  

A 42 napos növényben a mikorrhiza oltás a vizsgált PPO gén kifejeződésében 

szignifikáns különbséget idézett elő só- (*** p < 0.001) és magas hőmérsékleti stressz (* p = 

0.0134568) hatására. Szárazság azonban a nem mikorrhizált növényben idézett elő 

megnövekedett (*** p < 0.001) relatív génexpressziót. A mikorrhizált növényben a kontrollhoz 

képest a só- és a hőmérsékleti stressz eredményezett magasabb (*** p < 0.001) relatív 

génexpressziót (3.d ábra). 
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* AM: F = 0.0186, df = 1, p = 0.8932 n.s. 

   stressz: F = 19.8922, df = 3, p = 1.201e-05 *** 

   int.: F = 17.2217, df = 3, p = 2.899e-05 *** 

 

 

* AM: F = 3367.4, df = 1, p < 2.2e-16 *** 

   stressz: F = 5408.8, df = 3, p < 2.2e-16 *** 

   int.: F = 7475.4, df = 3, p = 2.2e-16 *** 

 

 

* AM: F = 16.572, df = 1, p = 0.001146 ** 

   stressz: F = 375.849, df = 3, p = 1.304e-13 *** 

   int.: F = 769.802, df = 2, p = 4.825e-15 *** 

 

 

* AM: F = 334.27, df = 1, p = 3.618e-11 *** 

   stressz: F = 166.97, df = 3, p = 3.410e-11 *** 

   int.: F = 196.42, df = 2, p = 5.714e-11 *** 

3. ábra. Polifenol oxidáz (PPO) enzimaktivitás és PPO gén relatív expressziójának alakulása 

21 és 42 napos kukorica növényekben 

-AM – nem mikorrhizált növény, +AM – mikorrhizált növény; K – kontroll, SÓ – só stressz, MH – magas 

hőmérsékleti stressz, SZ – szárazság stressz. Az átlagok mellett a standard hiba került feltüntetésre. A kisbetűk a 

kapott értékek közti szignifikancia (p < 0.05) viszonyokat szemléltetik; * AM – mikorrhiza kolonizáció hatása, 

stressz – stressz kezelések hatása, int. – interakció; two-way ANOVA;  

n.s.: p > 0.05, * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001. 
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4.2.2 Peroxidáz enzimaktivitás és génexpresszió 

A 3.1.1 pont alapján beállított különböző korú és kezelésű napraforgó növények 

peroxidáz enzim aktivitása a 9 napos, mikorrhizával oltott kontroll növényben szignifikánsan 

növekedett a nem mikorrhizálhoz képest (*** p < 0.001). Mindamellett minden vizsgált stressz 

hatás a mikorrhiza gombával oltott kezelésnél a kontrollhoz viszonyítva szignifikáns PER enzim 

aktivitás csökkenést eredményezett. A stressz hatások közül a nem mikorrhizált növényben csak 

a mechanikai stressz során emelkedett szignifikánsan a PER enzim aktivitása (*** p < 0.001), 

mely növekedés a kontrollhoz képest is jelentkezett. A kontrollhoz viszonyított növekedés a nem 

mikorrhizált növényben az alacsony hőmérsékleti stressz során is megfigyelhető volt (4.d ábra).  

 

A 15 napos növényben a mikorrhiza oltás nem indukált szignifikáns eltérést a PER enzim 

aktivitásában. A különböző stressz hatások közül egyedül a mechanikai stressz idézett elő a nem 

mikorrhizált növényben szignifikánsan nagyobb (** p = 0.0068381) enzimaktivitást a 

kontrollhoz viszonyítva (4.e ábra). 

 

A hat hetes növényben a magas hőmérsékleti- (* p = 0.0154167) és a mechanikai stressz 

(** p = 0.0048616) egyaránt szignifikáns enzimaktivitás növekedést eredményezett a 

mikorrhizált növényben, mely növekedés a kontroll növényhez képest is megmutatkozott. A nem 

mikorrhizált növényben egyedül a magas hőmérsékleti stressz indukált magasabb enzimaktivitást 

a kontroll növényben mért PER enzim aktivitásához viszonyítva (4.f ábra). 
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* AM: F = 26.232, df = 1, p = 0.0001025 *** 

   stressz: F = 44.701, df = 3, p = 5.294e-08 *** 

   int.: F = 75.665, df = 3, p = 1.145e-09 *** 

 

* AM: F = 3.4961, df = 1, p = 0.0799244 n.s. 

   stressz: F = 9.4992, df = 3, p = 0.0007692 *** 

   int.: F = 1.9310, df = 3, p = 0.1652746 n.s. 

 

* AM: F = 29.3161, df = 1, p = 5.731e-05 *** 

   stressz: F = 41.2967, df = 3, p = 9.267e-08 *** 

   int.: F = 3.8264, df = 3, p = 0.03058 * 

 

 

 

 

 

 

 

4. ábra. Peroxidáz (PER) enzimaktivitás 9, 15 és 42 napos napraforgó növényekben 

-AM – nem mikorrhizált növény, +AM – mikorrhizált növény; K – kontroll, AH – alacsony hőmérsékleti stressz, 

MH – magas hőmérsékleti stressz, M – mechanikai stressz. Az átlagok mellett a standard hiba került feltüntetésre. A 

kisbetűk a kapott értékek közti szignifikancia (p < 0.05) viszonyokat szemléltetik; * AM – mikorrhiza kolonizáció 

hatása, stressz – stressz kezelések hatása, int. – interakció; two-way ANOVA;  

n.s.: p > 0.05, * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001. 

 

 

A 3.1.2 pont alapján beállított különböző korú és kezelésű kukorica növények hajtásában 

mért peroxidáz (PER) enzim aktivitásában történt változásokat az 5.a,b ábra szemlélteti. A 

vizsgált enzim vonatkozásában az inkubációs idő növekedésével mérsékelten nőtt az 

enzimaktivitás mértéke. 

 

A 21 napos korban a mikorrhiza oltás a peroxidáz enzim aktivitásában szignifikáns 

különbséget idézett elő a kontroll növényben, valamint só stressz (*** p < 0.001) és magas 

hőmérsékleti stressz (*** p < 0.001) hatására. Szárazság azonban a nem mikorrhizált növényben 

eredményezett megnövekedett (*** p < 0.001) PER enzimaktivitást. A mikorrhizált növényben a 

só- és a magas hőmérsékleti stressz a kontrollhoz képest magasabb enzimaktivitást idézett elő 

(*** p < 0.001), mindemellett a nem mikorrhizált növényben a magas hőmérsékleti stressz és a 
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szárazság kezelés hatására emelkedett szignifikánsan (*** p < 0.001) a PER enzim aktivitása a 

kontroll növényhez viszonyítva (5.a ábra). 

 

A 42 napos inkubációs időt követően a kontroll, valamint a só- és a szárazság stressz 

során a mikorrhizált növényben mutatkozott szignifikánsan magasabb (*** p < 0.001) 

enzimaktivitás, ugyanakkor a kontrollhoz képest növekedés csak a só stressz hatására 

mutatkozott. A magas hőmérsékleti kezelés a nem mikorrhizált növényben idézett elő magasabb 

PER enzimaktivitást, ugyanakkor a nem mikorrhizált növényekben a kontroll növényhez 

viszonyítva minden kezelés hatására emelkedett (*** p < 0.001) az enzimaktivitás (5.b ábra). 

 

A PER gén relatív génexpresszió vizsgálatát a 3.2.3-as pontban ismertetett módon, 

qrtPCR-rel végeztük. A nem mikorrhizált kontroll növényekhez ΔΔCt módszerrel viszonyított 

relatív génexpresszióban történt változásokat az 5.c,d ábra szemlélteti.  

 

A 21 napos inkubációt követően a mikorrhiza oltás a kontroll növényben, valamint a só 

stressz (*** p < 0.001) és a magas hőmérsékleti stressz (*** p < 0.001) hatására idézett elő 

szignifikáns különbséget a PER génexpressziójában a nem mikorrhizált növényhez képest. 

Ugyanakkor a szárazság a nem mikorrhizált növényben indukált megnövekedett (*** p < 0.001) 

PER relatív génexpressziót. A mikorrhizált növényben a só- és a magas hőmérsékleti stressz a 

kontrollhoz képest szignifikánsan magasabb génexpressziót idézett elő (*** p < 0.001), 

mindazonáltal a nem mikorrhizált növényben a magas hőmérsékleti stressz és a szárazság során 

emelkedett a PER gén expressziója a kontroll növényhez viszonyítva (*** p < 0.001) (5.c ábra). 

 

A 42 napos növényben csak a szárazság stressz idézett elő szignifikánsan megnövekedett 

(*** p < 0.001) génexpressziót a nem mikorrhizált növényhez képest, mely emelkedett 

génexpresszió a kontrollhoz képest is megmutatkozott. A másik két kezelés (só, magas 

hőmérséklet) során a nem mikorrhizált növényben volt detektálható szignifikánsan magasabb 

(*** p < 0.001) PER génexpresszió (5.d ábra). 
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* AM: F = 113.431, df = 1, p = 1.135e-08 *** 

   stressz: F = 71.558, df = 3, p = 1.733e-09 *** 

   int.: F = 171.618, df = 3, p = 2.243e-12 *** 

 

* AM: F = 68.671, df = 1, p = 3.501e-07 *** 

   stressz: F = 8427.615, df = 3, p < 2.2e-16 *** 

   int.: F = 16200.385, df = 3, p < 2.2e-16 *** 

 

* AM: F = 49.982, df = 1, p = 5.596e-06 *** 

   stressz: F = 21.465, df = 3, p = 1.672e-05 *** 

   int.: F = 71.097, df = 2, p = 4.648e-08 *** 

 

* AM: F = 16.360, df = 1, p = 0.001206 ** 

   stressz: F = 19.072, df = 3, p = 3.243e-05 *** 

   int.: F = 31.922, df = 2, p = 6.086e-06 *** 

 

5. ábra. Peroxidáz (PER) enzimaktivitás és PER gén relatív expressziójának alakulása 21 és 

42 napos kukorica növényekben 

-AM – nem mikorrhizált növény, +AM – mikorrhizált növény; K – kontroll, SÓ – só stressz, MH – magas 

hőmérsékleti stressz, SZ – szárazság stressz. Az átlagok mellett a standard hiba került feltüntetésre. A kisbetűk a 

kapott értékek közti szignifikancia (p < 0.05) viszonyokat szemléltetik; * AM – mikorrhiza kolonizáció hatása, 

stressz – stressz kezelések hatása, int. – interakció; two-way ANOVA;  

n.s.: p > 0.05, * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001. 
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4.2.3 Kataláz enzimaktivitás és génexpresszió  

A 3.1.2 pont alapján beállított különböző korú és kezelésű kukorica növények hajtásában 

mért kataláz (CAT) enzimaktivitásban történt változásokat az 6.a,b ábra szemlélteti. A vizsgált 

enzim vonatkozásában az inkubációs idő növekedésével nem nőtt az enzimaktivitás mértéke. 

 

 A 21 napos nem mikorrhizált kukorica növény hajtásában mért kataláz enzimaktivitásban 

a különböző kezelések szignifikánsan magasabb enzimaktivitást idéztek elő a mikorrhizált 

növényhez képest (*** p < 0.001), mely növekedés a kontrollhoz képest is megmutatkozott. 

Egyedül kontroll növényben mutatkozott magasabb kataláz enzimaktivitás az arbuszkuláris 

mikorrhiza oltás során. A mikorrhizált növényben a kontrollhoz viszonyítva a magas 

hőmérsékleti stressz és a szárazság növelte meg (*** p < 0.001) az enzimaktivitást (6.a ábra). 

 

 A hat hetes korban a mikorrhiza oltás a kataláz enzimaktivitásban szignifikáns 

különbséget idézett elő só stressz (*** p < 0.001) és magas hőmérsékleti stressz (* p = 

0.0134568) hatására. A szárazság azonban a nem mikorrhizált növényben eredményezett 

megnövekedett (*** p < 0.001) enzimaktivitást. Mindemellett a mikorrhizált növényben a só-, a 

magas hőmérsékleti stressz és a szárazság kezelés is magasabb enzimaktivitást váltott ki (*** p < 

0.001) a kontrollhoz képest, ugyanakkor a nem mikorrhizált növényben a só stressz és a 

szárazság hatására emelkedett (*** p < 0.001) a CAT enzimaktivitás a kontroll növényhez 

viszonyítva (6.b ábra). 

 

A 3.2.3-as pontban ismertetett qrtPCR módszerrel vizsgáltuk a kukorica növények 

hajtásaiban a különböző kezelések hatását a CAT gén kifejeződésére. A nem mikorrhizált 

kontroll növényekhez ΔΔCt módszerrel viszonyított relatív génexpresszióban történt 

változásokat az 6.c,d ábra szemlélteti.  

 

A 21 napos inkubációt követően csak a só stressz idézett elő szignifikánsan magasabb 

*** p < 0.001) génexpressziót a nem mikorrhizált növényben. A mikorrhizált kontroll 

növényekben a kezelt növényekhez viszonyítva szignifikánsan magasabb (*** p < 0.001) 

génexpressziót detektáltunk (6.c ábra). 

 

A 42 napos inkubációt követően a nem mikorrhizált kukorica növény hajtásában a 

szárazság idézett elő szingnifikánsan magasabb CAT génexpressziót a mikorrhizált növényhez 

képest (*** p < 0.001), mindemellett a mikorrhizált növényben a szárazság stressz 
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szignifikánsan alacsonyabb mértékű relatív génexpressziót idézett elő a mikorrhizált kontroll 

növényhez viszonyítva. A mikorrhizált növényekben csak a só stressz váltott ki megnövekedett 

(*** p < 0.001) génexpressziót a kontroll növényhez képest (6.d ábra). 

 

 

 

* AM: F = 1242.42, df = 1, p < 2.2e-16 *** 

   stressz: F = 357.36, df = 3, p = 7.250e-15 *** 

   int.: F = 235.97, df = 3, p = 1.883e-13 *** 

 

 

* AM: F = 480.11, df = 1, p = 2.332e-13 *** 

   stressz: F = 1621.39, df = 3, p < 2.2e-16 *** 

   int.: F = 793.87, df = 2, p < 2.2e-16 *** 

 

 

* AM: F = 70.072, df = 1, p = 8.049e-07 *** 

   stressz: F = 43.527, df = 3, p = 2.399e-07 *** 

   int.: F = 35.863, df = 2, p = 3.098e-06 *** 

 

 

* AM: F = 9.0104, df = 1, p = 0.009519 ** 

   stressz: F = 32.8372, df = 3, p = 1.370e-06 *** 

   int.: F = 38.4296, df = 2, p = 2.062e-06 *** 

6. ábra. Kataláz (CAT) enzimaktivitás és CAT gén relatív expressziójának alakulása 21 és 

42 napos kukorica növényekben 

-AM – nem mikorrhizált növény, +AM – mikorrhizált növény; K – kontroll, SÓ – só stressz, MH – magas 

hőmérsékleti stressz, SZ – szárazság stressz. Az átlagok mellett a standard hiba került feltüntetésre. A kisbetűk a 

kapott értékek közti szignifikancia (P < 0.05) viszonyokat szemléltetik; * AM – mikorrhiza kolonizáció hatása, 

stressz – stressz kezelések hatása, int. – interakció; two-way ANOVA;  

n.s.: p > 0.05, * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001. 
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4.2.4 Glutation S-transzferáz enzimaktivitás és génexpresszió 

 A 3.1.1 pont alapján beállított különböző korú és kezelésű napraforgó növények glutation 

S-transzferáz (GST) enzim aktivitásában és relatív génexpressziójában történt változásokat az 7. 

ábra szemlélteti. A vizsgált enzim vonatkozásában az inkubációs idő növekedésével kis 

mértékben nőtt az enzim aktivitásának mértéke.  

A 15 napos napraforgó növény hajtásában mért glutation S-transzferáz enzim 

aktivitásában csak a magas hőmérséklet okozott szignifikáns növekedést a mikorrhizált növény 

esetében, mely növekedés mind a kontrollhoz, mind a nem mikorrhizált növényhez (* p = 

0.0241785) képest jelentkezett. Ugyanakkor a magas hőmérsékleti stressz a nem mikorrhizált 

növényben is magasabb GST enzim aktivitást eredményezett a kontrollhoz viszonyítva (7.a 

ábra).  

42 napos inkubációt követően a glutation S-transzferáz enzimaktivitásában a tendencia 

nem változott a fiatalabb növényben mért GST enzimaktivitáshoz képest. Az enzim 

aktivitásában szignifikáns növekedést a magas hőmérsékleti stressz váltott ki a mikorrhiza 

oltások között, mely növekedés a mikorrhizált növényben a kontroll növényekkel összevetve is 

megmutatkozott. Emellett a magas hőmérsékleti stressz növekedést eredményezett a GST enzim 

aktivitásában a nem mikorrhizált növényben a kontrollhoz képest (7.b ábra). 

 

A 3.2.3-as pont alapján ismertetett módon qrtPCR módszerrel megvizsgáltuk napraforgó 

növényben a különböző kezelések hatását a GST gén kifejeződésére. A nem mikorrhizált kontroll 

növényhez ΔΔCt módszerrel viszonyított relatív génexpresszióban történt változásokat a 7.c,d 

ábra szemlélteti. 

A két hetes napraforgó növény hajtásában mért glutation S-transzferáz gén 

expressziójában a mikorrhiza oltás az alacsony- (* p = 0.0171187) és magas hőmérsékleti stressz 

(*** p < 0.001) során magasabb génexpressziót indukált. A mikorrhizált növényben mért 

magasabb GST gén expresszió a nem mikorrhizált és a kontroll növényhez képest is 

megmutatkozott (7.c ábra).  

A hat hetes növényben mért glutation S-transzferáz gén expressziójában a tendencia 

hasonlónak mutatkozott a fiatalabb növényekben mért GST gén kifejeződéséhez. Egyedül a 

magas hőmérsékleti stressz eredményezett szignifikáns növekedést a mikorrhizált növényben, 

mely növekedés a nem mikorrhizált (*** p < 0.001) és a kontroll növényekhez képest is 

megmutatkozott. A nem mikorrhizált növényben a magas hőmérsékleti stressz indukált 

magasabb génexpressziót a kontroll növényben mért GST gén expresszióhoz viszonyítva (7.d 

ábra). 
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* AM: F = 11.5649, df = 1, p = 0.003655 ** 

   stressz: F = 81.8721, df = 3, p = 6.354e-10 *** 

   int.: F = 3.7538, df = 3, p = 0.032451 * 

 

 

* AM: F = 7.3662, df = 1, p = 0.015324 * 

   stressz: F = 64.3689, df = 3, p = 3.787e-09 *** 

   int.: F = 11.3570, df = 3, p = 0.000307 *** 

 

* AM: F = 6110.9, df = 1, p < 2.2e-16 *** 

   stressz: F = 30062.9, df = 3, p < 2.2e-16 *** 

   int.: F = 5773.7, df = 2, p < 2.2e-16 *** 

 

 

* AM: F = 180.39, df = 1, p = 2.175e-09 *** 

   stressz: F = 2757.88, df = 3, p < 2.2e-16 *** 

   int.: F = 122.78, df = 2, p = 1.328e-09 *** 

 

7. ábra. Glutation S-transzferáz (GST) enzimaktivitás és GST gén relatív expressziójának 

alakulása 15 és 42 napos napraforgó növényekben 

-AM – nem mikorrhizált növény, +AM – mikorrhizált növény; K – kontroll, AH – alacsony hőmérsékleti stressz, 

MH – magas hőmérsékleti stressz, M – mechanikai stressz. Az átlagok mellett a standard hiba került feltüntetésre. A 

kisbetűk a kapott értékek közti szignifikancia (p < 0.05) viszonyokat szemléltetik; * AM – mikorrhiza kolonizáció 

hatása, stressz – stressz kezelések hatása, int. – interakció; two-way ANOVA;  

n.s.: p > 0.05, * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001. 
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A 3.1.2 pont alapján beállított különböző kezelések során a kukorica növény hajtásában 

mért glutation S-transzferáz (GST) enzimaktivitásában történt változásokat az 8.a,b ábra mutatja 

be. A vizsgált enzim vonatkozásában az inkubációs idő növekedésével nem nőtt az 

enzimaktivitás mértéke. 

 

A három hetes növény glutation S-transzferáz enzimaktivitásában a só stressz idézett elő 

szignifikánsan magasabb enzimaktivitást (*** p < 0.001). A mikorrhizált kontroll növényben a 

növekedett szignifikánsan a GST enzimaktivitás a nem mikorrhizált kontrollhoz viszonyítva (8.a 

ábra). 

A 42 napos inkubációt követően a mikorrhiza oltás szignifikánsan magasabb 

enzimaktivitást eredményezett a kontroll növényben és a magas hőmérsékleti kezelés során (*** 

p < 0.001). Ugyanakkor a mikorrhizált növényben a különböző kezelések (só, magas 

hőmérséklet, szárazság) szignifikánsan megnövekedett GST enzimaktivitást idéztek elő a 

kontrollhoz képest, amely emelkedett enzimaktivitás a nem mikorrhizált növényben is 

megmutatkozott a kontrollhoz viszonyítva (8.b ábra). 

 

A 3.2.3-as pontban leírt módon vizsgáltuk a különböző kezelések hatására a GST gén 

expressziójában történt változásokat. A ΔΔCt módszerrel a nem mikorrhizált kontroll 

növényekhez viszonyított relatív génexpressziókat 8.c,d ábra mutatja be. 

 

A só stressz idézett elő szignifikánsan magasabb (* p = 0.0399235) génexpressziót a nem 

mikorrhizált 21 napos növényben. Ugyanakkor a mikorrhizált kontroll növényben szignifikánsan 

magasabb (*** p < 0.001) génexpressziót detektáltunk a kezelt növényhez viszonyítva (8.c ábra). 

 

A 42 napos inkubációt követően a mikorrhizált kukorica növény hajtásában a magas 

hőmérsékleti kezelés idézett elő szignifikánsan magasabb GST génexpressziót (*** p < 0.001). A 

nem mikorrhizált növényben csak a szárazság idézett elő szignifikánsan megnövekedett (*** p < 

0.001) génexpressziót (8.d ábra). 
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* AM: F = 0.0350, df = 1, p = 0.853965 n.s. 

   stressz: F = 9.3613, df = 3, p = 0.000827 *** 

   int.: F = 5.9294, df = 3, p = 0.006418 ** 

 

 

* AM: F = 102.265, df = 1, p = 2.350e-08 *** 

   stressz: F = 269.284, df = 3, p = 6.698e-14 *** 

   int.: F = 59.023, df = 3, p = 7.148e-09 *** 

 

* AM: F = 9.0465, df = 1, p = 0.009406 ** 

   stressz: F = 126.0284, df = 3, p = 2.289e-10 *** 

   int.: F = 2.1506, df = 2, p = 0.045330 * 

 

 

* AM: F = 3.3403, df = 1, p = 0.08899 n.s. 

   stressz: F = 22.5265, df = 3, p = 1.27e-05 *** 

   int.: F = 4.6442, df = 2, p = 0.02837 * 

 

8. ábra. Glutation S-transzferáz (GST) enzimaktivitás és GST gén relatív expressziójának 

alakulása 21 és 42 napos kukorica növényekben 

-AM – nem mikorrhizált növény, +AM – mikorrhizált növény; K – kontroll, SÓ – só stressz, MH – magas 

hőmérsékleti stressz, SZ – szárazság stressz. Az átlagok mellett a standard hiba került feltüntetésre. A kisbetűk a 

kapott értékek közti szignifikancia (p < 0.05) viszonyokat szemléltetik; * AM – mikorrhiza kolonizáció hatása, 

stressz – stressz kezelések hatása, int. – interakció; two-way ANOVA;  

n.s.: p > 0.05, * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001. 
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4.3 Különböző gyökérváladékokkal végzett vizsgálatok eredményei 

 A 3.1.3 pont alapján beállított kísérletben vizsgáltuk, hogy miként befolyásolja az 

arbuszkuláris mikorrhiza gombával oltott, különböző tápanyag-ellátottsági szinten inkubált 

kukorica növények gyökérváladéka a Fusarium proliferatum növekedését, valamint a fumonizin 

B1 mikotoxin termelésében (FUM1) és a stressz hatásokra adott válaszok szabályozásában 

szerepet játszó MAP kináz (HOG1) gén expresszióját. 

4.3.1 Gyökérváladék gyűjtéshez beállított növény gyökérkolonizáció és növekedés 

A különböző tápanyag-ellátottsági szinten inkubált 42 napos kukorica növények 

gyökérkolonizációjának mértékét mutatja be az 7. táblázat.  

Megállapítható, hogy a sterilizált oltóanyaggal oltott (-AM) kezeléseknél nem 

jelentkezett a szimbiózisra jellemző gyökérkolonizáció. A mikorrhizált (+AM) kezeléseknél 

szignifikáns mértékű gomba jelenléte (gyökérkolonizáció) volt megfigyelhető. A növények 

gyökereiben minden, az arbuszkuláris mikorrhiza gomba kolonizációra jellemző képlet 

megtalálható volt, így az internális hifák, arbuszkulumok és vezikulumok is. 

A hat hetes inkubációt követően az alacsony tápanyag-ellátottsági szinten nevelt kukorica 

növény gyökereiben (54,2 % ± 8,98) szignifikánsan magasabb gyökérkolonizációt mértünk a 

magas tápanyag-ellátottsági körülmények között inkubált kukorica gyökérkolonizációjához (39,0 

% ± 4,41) képest. 

 

7. táblázat. Az arbuszkuláris mikorrhiza gomba kolonizációjának mértéke alacsony- és 

magas tápanyag-ellátottsági körülmények között nevelt kukorica növény gyökerében 

Kezelések Alacsony tápanyagellátottság Magas tápanyagellátottság

-AM 0.00 ± 0.00a 0.00 ± 0.00a

+AM 54.2 ± 8.98c 39.0 ± 4.42b

Tápanyag

AM

Tápanyag X AM

Kolonizáció (% )

F = 11.529, df = 1, p  = 0.003696 **

F = 433.445, df = 1, p  = 5.148e-13 ***

F = 11.529, df = 1, p  = 0.003696 **

 

-AM – nem mikorrhizált növény, +AM – mikorrhizált növény. Az átlagok mellett a 

standard hiba került feltüntetésre. A kisbetűk a kapott értékek közti szignifikancia (P < 

0.05) viszonyokat szemléltetik; one-way ANOVA; n.s.: p > 0.05, * p < 0.05, ** p < 0.01, 

*** p < 0.001. 
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A 42 napos különböző tápanyag-ellátottsági szinten nevelt kukorica növénytömegeket az 

8. táblázat mutatja be. 

Az alacsony tápanyag-ellátottsági szinten nevelt növények nedves hajtás tömegében az 

arbuszkuláris mikorrhiza gomba oltás szignifikánsan (*** p < 0.001) nagyobb tömeget 

eredményezett a nem mikorrhizált növényekhez viszonyítva. Ugyanakkor a magas tápanyag-

ellátottsági szinten inkubált növények (mikorrhizált és nem mikorrhizált) nedves hajtás 

tömegében nem volt megfigyelhető különbség. A magas tápanyag-ellátottsági szinten inkubált 

42 napos kukorica növények nedves hajtás tömegei (mikorrhizált és nem mikorrhizált) 

szignifikánsan nagyobbak (*** p < 0.001), mint az alacsony tápanyag-ellátottsági szinten nevelt 

növények tömegei. 

Az arbuszkuláris mikorrhiza gomba oltás mind a két vizsgált tápanyag-ellátottsági szinten 

(alacsony és magas) szignifikánsan nagyobb nedves gyökér tömeget eredményezett. 

Mindemellett az alacsony tápanyag-ellátottsági szinten inkubált mikorrhizált növények nedves 

gyökér tömege szignifikánsan nagyobb (*** p < 0.001) a magas tápanyag-ellátottsági szinten 

nevelt növények tömegéhez viszonyítva. Ugyanakkor a nem mikorrhizált növények tömegében a 

magas tápanyag-ellátottsági szint idézett elő szignifikánsan nagyobb (*** p < 0.001) nedves 

gyökér tömeget.  

 

8. táblázat. A különböző tápanyag-ellátottsági szinten nevelt kukorica növénytömegek  

Növénytömeg Hajtás Gyökér

Kezelések Nedves tömeg (g növény
-1

) Nedves tömeg (g növény
-1

)

+AM AT 3.26 ± 0.16b 7.76 ± 0.44c

-AM AT 1.96 ± 0.26a 3.31 ± 0.42a

+AM MT 4.09 ± 0.24c 5.38 ± 0.39b

-AM MT 3.71 ± 0.22c 7.37 ± 0.72c

Tápanyag F = 168.32, df = 1, p  = 6.59e-10 *** F = 13.58, df = 1, p  = 0.002 **

AM F = 71.13, df = 1, p  = 2.78e-07 *** F = 29.08, df = 1, p  = 5.98e-05 ***

Tápanyag X AM F = 21.54, df = 1, p  = 0.000272 *** F = 198.90, df = 1, p  = 1.92e-10 ***

 

-AM – nem mikorrhizált növény, +AM – mikorrhizált növény; AT – alacsony tápanyag-ellátottság, MT – 

magas tápanyag-ellátottság. Az átlagok mellett a standard hiba került feltüntetésre. Az oszlopokban a 

kisbetűk a kapott értékek közti szignifikancia (P < 0.05) viszonyokat szemléltetik; two-way ANOVA; 

n.s.: p > 0.05, * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001. 
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4.3.2 Fusarium proliferatum növekedés 

A 3.2.1-es pontban ismertetett módon, PDA táptalajon vizsgáltuk a különböző tápanyag-

elllátottsági szinten inkubált kukorica növények gyökérváladékának hatását a Fusarium 

proliferatum gomba növekedésére. Az inkubációs idő növekedésével a különböző tápanyag-

ellátottsági szintektől (alacsony és magas) és a mikorrhiza oltástól függetlenül telepnövekedés 

volt megfigyelhető. A telepnövekedés mértékét az 9. táblázat mutatja be. 

Az 1 napos inkubációt követően egyedül a nem mikorrhizált, alacsony tápanyag-

ellátottsági szinten inkubált növények gyökérváladékával kezelt Fusarium proliferatum (t = 6.67; 

*** p < 0.001) telepátmérőjében mutatkozott szignifikáns különbség. 

Az 5 napos inkubációt követően a telepátmérők nagyobbak voltak a korábbi mérési 

időponthoz képest, azonban a tápanyag-ellátottsági szinttől (alacsony és magas) és a mikorrhiza 

oltástól (mikorrhizált és nem mikorrhizált) függetlenül szignifikáns különbség nem mutatkozott. 

 

9. táblázat. A különböző kezelésekből származó gyökérváladék kezelések hatása a Fusarium 

proliferatum telepnövekedésére 1 és 5 napos inkubációt követően  

Inkubációs idő 1 nap 5 nap

Gyökérváladék kezelés Telepátmérő (mm)* Telepátmérő (mm)*

+AM AT 19.78 ± 0.98 51.02 ± 0.86

-AM AT 23.11 ± 0.92* 51.00 ± 1.27

+AM MT 20.24 ± 0.86 51.31 ± 2.48

-AM MT 20.44 ± 1.01 54.08 ± 2.01

Kontroll (K) 20.11 ± 0.92 51.12 ± 2.25

one-way ANOVA F = 18.33, df = 4, p  = 1.26e-08 *** F = 1.27, df = 4, p  = 0.298 n.s.

Dunnett post-hoc teszt t = 6.67, p  < 0.001 ***

 

-AM – nem mikorrhizált növény, +AM – mikorrhizált növény; AT – alacsony tápanyag-ellátottság, MT – 

magas tápanyag-ellátottság. Az átlagok mellett a standard hiba került feltüntetésre. A kisbetűk a kapott 

értékek közti szignifikancia (P < 0.05) viszonyokat szemléltetik; one-way ANOVA; n.s.: p > 0.05, * p < 

0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001. 
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4.3.3 FUM1 génexpresszió 

A 3.2.3-as pontban ismertetett qrtPCR módszerrel vizsgáltuk a különböző tápanyag-

ellátottsági szinten inkubált növényektől származó gyökérváladékok hatását a FUM1 gén 

kifejeződésére. A gyökérváladékkal nem kezelt mintához ΔΔCt módszerrel viszonyított 

fumonizin (FUM1) relatív génexpressziójában történt változásokat az 9. ábra szemlélteti.  

 

Az 1 napos inkubációt követően az alacsony tápanyag-ellátottsági szinten inkubált 

növények gyökérváladéka az oltástól függetlenül (mikorrhizált és nem mikorrhizált) nem 

eredményezett szignifikáns különbséget a FUM1 génexpresszióban. A magas tápanyag-

ellátottságú szinten inkubált mikorrhizált növények gyökérváladékának hatására szignifikánsan 

(*** p < 0.001) expresszálódott a FUM1 gén a nem mikorrhizált növények gyökérváladékának 

hatásához képest. Mindemellett a magas tápanyag-ellátottsági szinten inkubált mikorrhizált 

növények gyökérváladéka szignifikánsan magasabb génexpressziót idézett elő az alacsony 

tápanyagszinten nevelt növények gyökérváladékához viszonyítva. Ugyanakkor a nem 

mikorrhizált növények esetében az alacsony tápanyagszinten inkubált növények gyökérváladéka 

eredményezett szignifikánsan emelkedett FUM1 génexpressziót. 

 

Az 5 napos inkubációt követően az arbuszkuláris mikorrhiza gombával oltott növények 

gyökérváladéka szignifikánsan csökkentette a FUM1 gén expresszióját a növények tápanyag-

ellátottsági szintjétől függetlenül (AT: *** p < 0.001; HN: ** p = 0.0015556) a nem mikorrhizált 

növények gyökérváladékának hatásához képest. Ugyanakkor a nem mikorrhizált növények 

esetében az alacsony tápanyagszinten inkubált növények gyökérváladéka szignifikánsan 

emelkedett (*** p < 0.001) FUM1 génexpressziót eredményezett a magas tápanyag-ellátottsági 

szinten inkubált növények gyökérváladékának hatásához viszonyítva. 
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* AM: F = 434.7, df = 1, p = 2.94e-08 *** 

   nut: F = 166.7, df = 1, p = 1.22e-06 *** 

   int.: F = 611.2, df = 1, p = 7.66e-09 *** 

 

* AM: F = 188.09, df = 1, p = 7.7e-07 *** 

   nut: F = 41.58, df = 3, p = 0.000199 *** 

   int.: F = 28.26, df = 2, p = 0.000714 *** 

 

9. ábra. FUM1 gén relatív expressziójának alakulása 1 és 5 napos inkubációt követően 

-AM – nem mikorrhizált növény, +AM – mikorrhizált növény; AT – alacsony tápanyag-ellátottság, MT – magas 

tápanyag-ellátottság. Az átlagok mellett a standard hiba került feltüntetésre. A kisbetűk a kapott értékek közti 

szignifikancia (P < 0.05) viszonyokat szemléltetik; * AM – mikorrhiza kolonizáció hatása, nut – tápanyag hatása, 

int. – interakció; two-way ANOVA; n.s.: p > 0.05, * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001. 

 

 

4.3.4 HOG1 génexpresszió 

A 3.2.3-as pontban ismertetett módon vizsgáltuk a különböző gyökérváladékok hatására a 

HOG1 gén expressziójában történt változásokat. A ΔΔCt módszerrel a gyökérváladékkal nem 

kezelt mintához viszonyított relatív génexpressziókat a 10. ábra mutatja be. 

 

Az 1 napos inkubációt követően az alacsony tápanyag-ellátottsági szinten inkubált 

növények gyökérváladéka az oltástól függetlenül (mikorrhizált és nem mikorrhizált) nem 

eredményezett szignifikáns különbséget a HOG1 gén expressziójában. A magas tápanyag-

ellátottságú szinten inkubált mikorrhizált növények gyökérváladékának hatására szignifikánsan 

(*** p < 0.001) expresszálódott a HOG1 gén a nem mikorrhizált növények gyökérváladékának 

hatásához képest. Mindemellett a nem mikorrhizált növények esetében az alacsony 

tápanyagszinten inkubált növények gyökérváladéka eredményezett szignifikánsan emelkedett 

HOG1 génexpressziót. 

 

Az 5 napos inkubációt követően az alacsony tápanyag-ellátottsági szinten inkubált 

mikorrhizált növények gyökérváladéka szignifikánsan csökkentette (*** p < 0.001) a HOG1 gén 

expresszióját a nem mikorrhizált növények gyökérváladékának hatásához képest. A magas 

tápanyag-ellátottságú szinten nevelt növények gyökérváladékának hatása között az oltástól 
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függetlenül (mikorrhizált és nem mikorrhizált) nem volt szignifikáns különbség. Ugyanakkor a 

nem mikorrhizált alacsony tápanyagszinten inkubált növények gyökérváladéka szignifikánsan 

emelkedett (*** p < 0.001) HOG1 génexpressziót eredményezett a magas tápanyag-ellátottsági 

szinten inkubált növények gyökérváladékához viszonyítva. 

 

 

 

* AM: F = 10.00, df = 1, p = 0.013339 * 

   nut: F = 14.07, df = 1, p = 0.005612 ** 

   int.: F = 38.16, df = 1, p = 0.000266 *** 

 

* AM: F = 153.7, df = 1, p = 1.67e-06 *** 

   nut: F = 123.5, df = 1, p = 3.84e-06 *** 

   int.: F = 220.7, df = 1, p = 4.16e-07 *** 

 

 

10. ábra. HOG1 gén relatív expressziójának alakulása 1 és 5 napos inkubációt követően 

-AM – nem mikorrhizált növény, +AM – mikorrhizált növény; AT – alacsony tápanyag-ellátottság, MT – magas 

tápanyag-ellátottság. Az átlagok mellett a standard hiba került feltüntetésre. A kisbetűk a kapott értékek közti 

szignifikancia (P < 0.05) viszonyokat szemléltetik; * AM – mikorrhiza kolonizáció hatása, nut – tápanyag hatása, 

int. – interakció; two-way ANOVA; n.s.: p > 0.05, * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001. 
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5. KÖVETKEZTETÉSEK ÉS JAVASLATOK 

A szárazföldi növények és az arbuszkuláris mikorrhiza (AM) gombák kapcsolata az egyik 

legelterjedtebb növény-gomba kölcsönhatás. Az AM gomba gazdanövényre gyakorolt kedvező 

hatásait, beleértve a víz és a tápanyagok - főként a foszfor - fokozott felvételét és az idősebb 

növény biotikus (Azcón-Aguilar és Barea 1997, Smith és mtsai. 2011, Smith és Smith 2011) és 

abiotikus stressz hatásokkal szembeni védelmét, mint például a hőmérséklet (Pischl és Barber 

2016, Mathur és mtsai. 2018), a só (Abdel Latef és mtsai. 2016, Selvakumar és mtsai. 2018) és a 

szárazság (Bowles és mtsai. 2016, Chen és mtsai. 2018) már többen vizsgálták. Az eredmények 

alátámasztják a mikorrhiza gombának a növények stressztűrő képességet fokozó hatását (Evelin 

és mtsai. 2009, Porcel és mtsai. 2012, Evelin és Kapoor 2014, Farooq és mtsai. 2015, Lenoir és 

mtsai. 2016), valamint a gazdanövény emelt antioxidáns szintjének szerepét ebben (Baslam és 

Goicoechea 2012), ugyanakkor a legérzékenyebb korú fiatal növényekkel történő vizsgálatok 

igen hiányosak. 

Ezért választottuk két jelentős gazdasági növényünk, a napraforgó és kukorica kelése, 

illetve fejlődésének kezdeti időszakában leggyakoribb stressz hatások (szárazság, mechanikai, só 

és hőmérsékleti stressz) által előidézett változások enzimmérésekkel és génexpressziós 

vizsgálatokkal történő nyomon követését, minden kezeléshez AM gomba oltást is párosítva.  

A mikorrhizált növény stressz hatással szemben fokozott ellenállóképessége igen gyakran 

az AM gomba fokozott víz és tápanyag felvételével előidézett jobb fitnesznek köszönhető 

(Gholamhoseini és mtsai. 2013, Rapparini és Peñuelas 2014), mely a hajtástömeg növekedéssel 

is együtt jár. A napraforgóval beállított kísérletünkben nem tapasztaltunk a mikorrhiza oltás 

hatására szignifikáns különbséget a növény száraz-nedves tömegében, még hat héttel az oltást 

követően sem (4. táblázat). Mindez valószínűleg a közeg közel optimális foszfortartalmának 

tulajdonítható, mellyel biztosítani kívántuk a mikorrhizának nem elsődlegesen a tápelem 

fokozáson alapuló hatásainak vizsgálatát. Mindemellett ismert, hogy a hosszabb ideig tartó 

szárazság és a só stressz csökkenti a levelek számát, méretét a talaj vízpotenciáljának 

csökkentésével, valamint csökkenti a növények biomassza mennyiségét (Anjum és mtsai. 2011, 

Kaya és mtsai. 2013a, Zhao és mtsai. 2015), amelyet mi is tapasztaltunk a kontroll növényekhez 

képest 21 és 42 napos kukorica növényekben (5. és 6. táblázat). A vizsgált periódusban (21 és 42 

nap) a mikorrhiza oltás növényi növekedést elősegítő, vagyis a stressz hatást tompító szerepét 

mérsékelten tapasztaltuk állandó stressz mellett. A kontroll illetve nem folyamatos stresszben élő 

növények (magas hőmérsékleti stressz) mutatták csak a nagyobb mértékű mikorrhiza függőséget, 

amelyek a gyökérkolonizáció eredményeivel is összhangban vannak. Emellett a növényeket 
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folyamatosan érő stresszek nem csak a biomassza csökkenésében, hanem az abiotikus stressz 

hatásokkal szemben szerepet játszó kiválasztott enzimek és gének expressziójának változásában 

is nyomon követhető volt. Eredményeink megerősítik azokat az irodalmi utalásokat (Yamaguchi-

Shinozaki és Shinozaki 2006, Su és mtsai. 2013, Torabi és Ardestani 2013, Lone és mtsai. 2018), 

melyek a stressz enzimek változásának vizsgálatai alapján a fiatal növények érzékenységét 

mutatják be.  

Az arbuszkuláris mikorrhiza jelenléte a növényben jelentős változásokat idéz elő. Ismert, 

hogy obligát biotróf gombaként a növény asszimilátumainak közel 5-22 % is igénybe veszi 

(Wright és mtsai. 1998), mely jelentős energetikai veszteséget jelent, különösen a növény 

fejlődésének kezdeti állapotában. Ezért nem meglepő, hogy az állandó stressz olyan mértékű 

változásokat indukál a mikorrhizált növényben, hogy azt még nem képes növekedés többlettel 

kompenzálni a mikorrhiza gomba. A só illetve szárazság stresszel vizsgált növényekben a 

mikorrhiza által nyújtott stressz-tompító hatás inkább fejlettebb korban biztosított, ugyanakkor 

szerepük itt sem elhanyagolandó.  

A szimbiózis kialakulása kezdetén az AM gomba a kémiai és fizikai ingerek hatására a 

gyökér sejtjei ún. pre-penetrációs apparátust hoz létre, amelybe a gyökér felületén megtapadó 

gomba hifák ún. apresszóriumon keresztül hatolnak be (Bastmeyer és mtsai. 2002). A gyökér 

kéregsejtjeinek sejtközötti járataiba és magukba a sejtekbe is az internális hifák arbuszkulumokat 

hoznak létre. A rövid életű arbuszkulumok a növekedési szakaszt követően, miután a maximális 

méretüket elérték, elörednek és végül eltűnnek. Ez a folyamat összefüggésben áll a foszfát és 

valószínűleg más tápanyagok szállító képességével (Javot és mtsai. 2007). A 9 napos növény 

gyökerében csak appresszórium, illetve kezdeti internális hifák, externális hifák és csírázó spórák 

voltak megfigyelhetőek. A gyökérkolonizáció mértéke az idő előrehaladtával nőtt. Így a 42 

napos mikorrhizált növények gyökereiben már minden, az arbuszkuláris mikorrhiza gombákra 

jellemző képlet megtalálható volt (2. és 3. táblázat). Emellett a legnagyobb mértékű kolonizációt 

a szárazság stressz idézte elő, mivel a növény így igyekszik pótolni a vízhiányt (Pagano 2014) 

illetve a tápelemfelvételen keresztül a növényi asszimilátumok növelését. Az állandó só stressz 

kolonizációra gyakorolt negatív hatását is többen kimutatták (Fileccia és mtsai. 2017, Hashem és 

mtsai. 2018), melyet mi is megerősítettünk. Igaz, hogy ezekben a munkákban, az általunk 

alkalmazott hat AM gomba törzset tartalmazó oltóanyaggal szemben csak két (Rhizophagus 

irregularis és Funneliformis mosseae) illetve három AM gomba fajjal történtek a vizsgálatok 

(Claroideoglomus etunicatum, Rhizophagus intraradices és Funneliformis mosseae).  

A növények egyik legkorábbi válasza a különböző stressz hatásokra a reaktív 

oxigénformák (ROS) gyors felhalmozódása, amely molekulákat a vizsgált enzimekkel a növény 

képes semlegesíteni (AbdElgawad és mtsai. 2016, Song és mtsai. 2017, Shi és mtsai. 2017, 
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Zenda és mtsai. 2018). Emellett ismert, hogy az enzimeken kívül, nem enzimatikus úton (pl. 

aszkorbát, glutation) is képes a növény méregteleníteni (Dehghan és mtsai. 2013, Ordoñez és 

mtsai. 2014) ezeket a molekulákat. A ROS nem csak a növényi sejtekre, hanem az AM gombára 

is toxikus, ezért annak semlegesítése mindkét fél számára elengedhetetlenül szükséges.  

A csírázást követő két héten belül az alkalmazott abiotikus stressz hatások mellett az AM 

gomba jelenléte szintén stressz tényezőt jelent a fiatal növény számára. A 9 napos, stressz 

mentes környezetben (kontroll) a mikorrhizált növény magasabb peroxidáz aktivitása arra utal, 

hogy a mikorrhiza jelenléte a gazdanövényben stressz hatásként jelenik meg, melyre a 

megnövekedett stressz enzim aktivitása is utal (4. ábra). Hasonló eredményeket kapott Spanu és 

Bonfante-Fasolo (1988) is 16 napos hagymánál. Mindez nem meglepő, mivel a kolonizáció 

kezdeti fázisában a mikorrhiza gombát a növény gyakran biotróf kórokozóként érzékeli 

(Harrison 2005, Pozo és Azcón-Aguilar 2007). Habár nem mértük, de több irodalmi utalást 

találunk arra vonatkozóan, hogy a növényi hormonok mennyiségének és minőségének 

változtatásával hogyan jut el kapcsolatrendszer a patogénként való érzékeléstől egy stabil 

szimbionta kapcsolatig (Pozo és Azcón-Aguilar 2007, Jung és mtsai. 2012, Cameron és mtsai. 

2013, Pozo és mtsai. 2015, López-Ráez és mtsai. 2011, Kamel és mtsai. 2017). Erre utal a 

kolonizáció előre haladtával, a monomerek, a dimerek és a fenoxi-szabad gyökök előállításában 

és a hidrogén-peroxid káros felhalmozódásának szabályozásában (Estrada és mtsai. 2013, Abeer 

és mtsai. 2014) szerepet játszó peroxidáz enzim aktivitásban mért különbségek megszűnése a 15 

illetve 42 napos napraforgó növényeknél, illetve az 58 %-os kolonizációs szint elérése. 

A stressz hatások következtében általában fellépő peroxidáz enzimaktivitás növekedését a 

kontrollhoz képest meglepő módon mi csak a nem mikorrhizált növényeknél, illetve a már 50%-

os kolonizációs szintet meghaladó kezelésnél mechanikai és magas hőmérsékleti stressz hatására 

tapasztaltunk. A mikorrhizált növény megnövekedett enzimaktivitással készen áll a stressz 

hatások eliminására a peroxidáz mellett a polifenol oxidáz illetve a glutation S-transzferáz 

szintjének emelésével (2. és 7. ábra). A mikorrhizált növény hővel szemben mutatott 

toleranciájának növekedéséről már több publikáció is megjelent (Zhu és mtsai. 2010, Maya és 

Matsubara 2013, Mathur és mtsai. 2018), de arra vonatkozó adatot, hogy erre a növény 

fejlődésének mely stádiumától képes, még nem találtunk. 

A 9 napos, 24%-os kolonizációs szintet mutató növényt ért stressz hatások következtében 

csökkent a peroxidáz enzimaktivitását a nem mikorrhizált növényhez képest, mely valószínű, 

hogy a növény energetikai viszonyai alapján alakult így. Ebben a korai fejlődési szakaszban 

kevés a fotoszintetizáló felület, az asszimilátumok mennyisége, melyek mind a gomba és növény 

fejlődését illetve a stressz hatás csökkentésében résztvevő enzimek szintéziséhez szükséges 

energiát kell, hogy fedezze. Ezért a növény mérlegel, összetett hálózatban működnek a 
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védekezésben szerepet játszó enzimek, ezért nem feltétlenül emeli meg az antioxidáns, jelen 

esetben a peroxidáz szintet ebben a fiatal korban. Amikor már több asszimilátum van, növelheti 

ennek a mennyiségét és a növényi fejlődés gátlását nem fogja ezzel előidézni. Az idősebb, 6 

hetes korban az enzimaktivitásában növekedést tapasztaltunk a mikorrhizált növényekben, amely 

a növény oldaláról már egy kiegyensúlyozottabb energia gazdálkodást jelez. A mikorrhizált 

növény abiotikus stressz hatásokra megnövekedett peroxidáz szintjéről már többen beszámoltak, 

modellként 7 hetes kukorica növényt (Zhu és mtsai. 2010), 28 napos angolperjét (Lee és mtsai. 

2012) vagy 45 napos uborkát (Chen és mtsai. 2014) alkalmazva, napraforgóra vonatkozó, és 

ilyen korai fejlődési állapotban (9 napos) lévő növényen végzett kísérletek azonban hiányoznak.  

Az antioxidáns enzimek összehangolt működési biztosítja a ROS semlegesítést. Így a 

peroxidáz enzim mellett a sejtmembránt, DNS-t, RNS-t és fehérjéket károsító hidrogén-peroxid 

káros felhalmozódásának szabályozásában részt vevő kataláz enzim (Estrada és mtsai. 2013, 

Abeer és mtsai. 2014) változását is nyomon kell követni (6. ábra). A kataláz és a peroxidáz 

enzim mind a két vizsgálati időpontban (21 és 42 nap) jelentős mértékű növekedést mutatott a 

nem mikorrhizált, kontroll növényekhez képest. A só stressz hatása a 21 napos, oltott növények 

kataláz enzimaktivitásában és génexpresszióban nem, csak a peroxidáz aktivitásában 

eredményezett növekedést, amely összefügghet a fiatal növény energia gazdálkodásával és a két 

enzim növényi védekezési rendszerben betöltött hasonló szerepével. Eredmények megegyeznek 

Estrada és mtsai. (2013) és Hashem és mtsai. (2015) kukorica illetve köles állományban végzett 

vizsgálati eredményeivel. Az arbuszkuláris mikorrhiza oltás és stressz együttes jelenléte során 

eltérő mértékű enzimaktivitás növekedést (szuperoxid dizmutáz, kataláz, peroxidáz) figyeltek 

meg 10 hetes bab növényben (Lambais és mtsai. 2003) és 16 napos napraforgó növényben 

(Vangelisti és mtsai. 2018), mindemellett Scervino és mtsai. (2007, 2009) az AM gomba 

nemzetségek, fajok és izolátumok közötti különbségeket, akár még egy fajon belül különböző 

törzsek esetében is megfigyelte.  

A glutation S-transzferáz enzim kulcsszerepet játszik az oxidatív stressz során keletkező 

metabolit termékek inaktivációjában, melynek során védelmet biztosítanak a növényi sejteknek 

(Sharma és mtsai. 2004, Dixon és mtsai. 2010, Mohsenzadeh és mtsai. 2011, Nianiou-Obeidat és 

mtsai. 2017). Ennek ellenére nem találunk adatokat a mikorrhizált növények stressz hatására 

bekövetkező változásairól. Vangelisti és mtsai. munkáját (2018) tudjuk csak megemlíteni, aki 16 

napos napraforgó növény és AM gomba kölcsönhatást vizsgált, kontroll, stressz nélküli 

körülményeket biztosítva. A különböző, alkalmazott stressz hatásokra a GST meglepő módon a 

növény korai stádiumában alacsonyabb enzimaktivitást és génexpressziót mutatott a kontroll 

mikorrhizált növényhez képest, mely közül csak kukoricában a szárazság, napraforgóban a 

magas hőmérséklet okozta stressz volt kivétel (7. és 8. ábra). 
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Az általunk is tapasztalt só stressz hatására megnövekedett PPO enzim szintről (3. ábra) 

már többen beszámoltak (Demir és Kocacaliskan 2001, Kaya és mtsai. 2013b), mely tőlünk 

eltérően (2. ábra) hőmérsékleti stressz hatására is fokozódott (Kayani és mtsai. 2011, Chen és 

mtsai. 2013). Mindez a PS II hatékonyság a szintézis serkentésével (Tang és mtsai. 2009), 

valamint fokozott vízfelvétellel, ozmotikus potenciál változással illetve megemelt N és a Mg 

felvétellel (Evelin és mtsai. 2009, Wu és Zhou 2010, Talaat és Shawky 2014) magyarázható. Az 

alacsony hőmérséklet által előidézett ROS eliminálásában is nem csak a fokozott antioxidáns 

enzimaktivitás, hanem az ozmolitok felhalmozódása, a fotoszintézisben és a másodlagos 

anyagcserében bekövetkező változások is szerepet játszanak (Bunn és mtsai. 2009, Zhu és mtsai. 

2010, Latef és Chaoxing 2011, Chen és mtsai. 2013). 

Eredményeink megerősítik, hogy az abiotikus stressz hatásokra az összetett hálózatban 

működő növényi védekezési enzimek aktivitásában történő változásokat a növények kora 

befolyásolja és nem tekinthetők az AM gomba oltás kizárólagos hatásának, viszont kulcsszerepet 

játszik benne.  

 

Az arbuszkuláris mikorrhiza gombák kedvező hatásai között szerepel a kórokozókkal 

szembeni, a fertőzés mértékének csökkentésében betöltött szerepe. Az arbuszkuláris mikorrhiza 

gombák a kolonizáció során a mikorrhiza indukált rezisztencia révén élénkítik a növény 

védekezési rendszerét (Barber 2012, Minton és mtsai. 2016). A szalicilsav szint csökkentését és 

a jázmonsav szint emelését követően (Wang és mtsai. 2015), a növények egy előkészítés 

„priming” állapotot követően a támadásra adott védekező válasz-mechanizmusok gyorsabbak és 

erősebbek, így növelve hatékonyan a növényi ellenállást (Jung és mtsai. 2012, Song és mtsai. 

2013). Az AM gomba a kolonizáció során a növény gyökerében élettani változásokat indukál, 

amely hatással lehet a gyökérváladékok összetételére (Lioussanne és mtsai. 2009), a rizoszféra 

(Vierheilig 2004, Lecomte és mtsai. 2011) és a mikorrizoszféra (Cameron és mtsai. 2013) 

mikroflórájára. Az AM gombák fonalas gombák növekedésére gyakorolt gátló hatását már több 

alkalommal megfigyelték (Hage‐Ahmed és mtsai. 2013a,b, Matsubara és mtsai. 2014, Nair és 

mtsai. 2015, Wang és mtsai. 2018).  

A gyökérváladékok és ezen keresztül az arbuszkuláris mikorrhiza gomba hatását a 

Fusarium proliferatum telepnövekedésére és fumonizin termelésére nem vizsgálták. Ezért 

vizsgáltuk két tápanyag-ellátottsági szinten nevelt kukorica növény gyökérváladékának hatását, 

minden kezeléshez AM gomba oltást is párosítva. 

Az AM gomba kolonizáció a gyökérváladékokon keresztül nem volt befolyásoló hatással 

a telepnövekedésre (9. táblázat). Korábban Ismail és mtsai. (2011) és Filion és mtsai. (1999) is 

ettől eltérő hatást figyelt meg. A Rhizophagus irregularis gátló hatását a Fusarium sambucinum 
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növekedésére és a R. intraradices gátló hatását a F. oxysporum konídium csírázására is 

tapasztalták. Ugyanakkor vizsgálatukat a mi kísérletünktől eltérően Daucus carota gyökerén 

fenntartott „steril” AM gomba törzzsel végezték. Mindemellett bizonyították, hogy a mikorrhiza 

kolonizáció kezdeti fázisában a gyökérváladék kedvezően hat a patogén Phytopthora nicotianae 

zoospóra csírázására, azonban egy kialakult, stabil mikorrhiza – gomba növény kapcsolat során 

már gátló hatást fejt ki (Lioussanne és mtsai. 2008).  

Vizsgálatunkat tenyészedényből származó növények gyökérváladékával végeztük, melyben a 

tenyészedényben az AM gomba mellett más mikroszervezetek is jelen voltak. A telepnövekedést 

befolyásolhatta, hogy PDA táptalajon végeztük kísérletünket - amely biztosítja a növekedéshez 

szükséges tápanyagokat - és az AM gomba kolonizációjának hatása sem érvényesült annak 

ellenére, hogy a gyökérváladék nyeréséhez alacsony- és magas tápanyag-ellátottsági szinten 

nevelt növényekkel beállított kísérletben mind a növénytömeg (8. táblázat) (Bücking és Kafle 

2015, Frater és mtsai. 2018), mind a kolonizáció (7. táblázat) mértéke (Mäder és mtsai. 2000, 

Ryan és mtsai. 2000) igazolta a korábbi eredményeket, amelyek szerint a növények az AM 

gomba kolonizáció kedvező hatásaitól való függése alacsony tápanyag-ellátottság mellett 

magasabb, mint kedvezőbb tápanyag-ellátottságú körülmények mellett. Kizárólag a 24 órás 

inkubációt követően az alacsony tápanyag-ellátottsági szinten nevelt, nem mikorrhizált növények 

gyökérváladékával való kezelés során volt szignifikánsan nagyobb a Fusarium proliferatum 

telepnövekedése, amely eltérés az 5 napos inkubációt követően már nem jelentkezett. A korábbi 

vizsgálatokkal ellentétes eredmény valószínűleg az eltérő módon beállított kísérletre, a vizsgált 

törzsekre, valamint a gyökérváladék hatásának rövidebb ideig tartó vizsgálatára is 

visszavezethető. Vizsgálatunk nem kizárólag a telepnövekedésre gyakorolt hatásra, hanem a 

fumonizin termelő képességre is kiterjedt.  

Eredményeink elsőként ismertették, hogy a mikorrhizált növény gyökérváladéka 5 napos 

inkubációt követően szignifikánsan csökkentette a fumonizin termelő képességet, amely hatás 

nagyobb volt az alacsony tápanyag-ellátottsági szinten nevelt növények gyökérváladékának 

alkalmazásakor (9. ábra). A mikorrhizált és nem-mikorrhizált kukorica növények 

gyökérváladékai a FUM1 gén expressziójával megegyezően befolyásolták a HOG1 gén 

expresszióját (10. ábra), valamint megfigyeltük, hogy az alacsony tápanyag-ellátottság mind a 

két vizsgált időpontban stressz tényezőként hatott. A megnövekedett FUM1 és HOG1 gén 

kifejeződését nitrogén-hiányos körülmények között már részletesen dokumentálták (Kohut és 

mtsai. 2009), de gyökérváladékokon keresztül a mikorrhiza kolonizáció hatására bekövetkező 

változásokat eddig még nem vizsgálták. A Fusarium proliferatum fumonizin termelését biotikus 

és abiotikus tényezők széles köre, mint a vízkapacitás (Ferrochio és mtsai. 2014), különböző 

növényi kivonatok (Górna és mtsai. 2016), a hőmérséklet (Cendoya és mtsai. 2017, 2018) és a 
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szénforrások hozzáférhetősége (Jian és mtsai. 2019) is befolyásolja. A fumonizin termelésről 

ismert, hogy a FUM1 gén katalizálja a poliketid bioszintézisét acetil-CoA-ból, malonil-CoA-ból 

és metionin molekulákból (Proctor és mtsai. 1999), amelyből a fumonizin is képződik. A FUM8 

gén kódolja az a-oxoamin szintázt, amely alaninnal kondenzálja a poliketidet (Medina és mtsai. 

2013). FUM13 gén C3 karbonil reduktázt kódol, a FUM3, FUM6 és FUM15 gének kódolják a 

citokróm P450 oxigenázokat (Bojja és mtsai. 2004). A FUM7, FUM10 és FUM14 gének 

kódolják a trikarbálsav észterezését, míg a FUM19 egy transzporter kódoló gén, mely a 

fumonizin védelemben játszik szerepet (Medina és mtsai. 2013). A HOG típusú MAP kináz 

útvonal pedig, egy konzervált rendszeren keresztül az ozmotikus stresszhatásokra adott válaszok 

szabályozásában, mind a növények, mind a gombák számára a stressz érzékelés jelátviteli 

utakban, a gazdaszervezet élőhelye okozta negatív hatások kivédésében és a gomba sejtekben 

indukált reaktív oxigénformák (ROS) felhalmozódása által a gazdaszervezet védekezési 

rendszerében okozott stressz kivédésében játszanak fontos szerepet (Son és mtsai. 2011, Jiang és 

mtsai. 2018). Vizsgálatunkban ugyanakkor a rövid, 24 órás inkubációt követően a HOG1 

génexpresszió a magas tápanyag-ellátottsági szinten nevelt, mikorrhizált növények 

gyökérváladékának hatására volt nagyobb szintű. Ennek oka lehet, hogy a Fusarium 

proliferatum stressz faktorként érzékeli a gyökérváladékot, amint azt Zheng és mtsai. (2012) a 

MAP kináz (HOG1) génexpresszió vizsgálatának kapcsán is leírta.  

Az AM gombával kolonizált növény gyökérváladékának kórokozókra gyakorolt 

hatásának tanulmányozása jelentős eredményeket hozhat új mezőgazdasági technológiák 

kifejlesztésében, mellyek felhasználhatóak a gazdasági termékiesést okozó Fusarium-ok 

kártételének csökkentésében, valamint a mikotoxin termelés visszaszorításában. 
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6. ÚJ TUDOMÁNYOS EREDMÉNYEK 

Eredményeink elsőként mutatják be fiatal, 9, 15 és 42 napos napraforgó növények 

peroxidáz, polifenol-oxidáz és glutation S-transzferáz enzimaktivitásában és génexpressziójában 

bekövetkező változásokat AM gomba jelenlétekor illetve hiányában, alacsony-, magas 

hőmérsékleti és mechanikai stressz illetve stressz mentes környezetben.  

Eredményeink ismertetik az AM gomba jelenlétekor illetve hiányában a védelmi enzimek 

(polifenol oxidáz, peroxidáz, kataláz és glutation S-transzferáz) aktivitásában és 

génexpressziójában hőmérsékleti, só és szárazság stressz hatásra történő változásokat 21 és 42 

napos kukorica növényben. 

Elsőként vizsgáltuk két arbuszkuláris mikorrhiza gomba törzs gyökérváladékon keresztüli 

együttes hatását a Fusarium proliferatum növekedésére és fumonizin gén expressziójára. 

 

Új tudományos eredmények: 

 

1. A vizsgált enzimaktivitások (PPO, PER, GST), valamint GST gén expressziója jelentős 

eltérést mutattak a növény kora (9, 15 és 42 nap) illetve stressz hatások típusaitól függően. 

 

2. A mikorrhiza gomba törzsek jelenléte növelte a 9 napos napraforgó hajtásának peroxidáz 

enzim aktivitását a nem mikorrhizált növényhez képest, mely különbség a 15. és 42. napon 

már nem jelentkezett. A változást a mikorrhiza gomba kezdeti kórokozóként történő 

érzékelése, majd szimbiotikus állapotba történő átmenete okozza. 

 

3. A hat mikorrhiza gomba törzset tartalmazó oltóanyaggal kolonizált és nem mikorrhizált 

növények (kukorica, napraforgó) vizsgált védelmi enzimjeiben (PPO, CAT, GST) és 

génexpressziójában (PPO, CAT, GST) mért legnagyobb különbség a magas hőmérsékleti 

stressz hatásakor jelentkezett. A mikorrhizált növények hő stresszre megemelkedett 

enzimaktivitása és génexpressziója részt vesz a reaktív oxigénformák eliminálásában mely 

így hatékonyabban zajlik a kolonizált növényben egy már erőteljes szimbiózis kialakítása 

után. 
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4. Elsőként közöltünk adatokat mikorrhiza oltás, hőmérsékleti, valamint mechanikai stressz 

együttes jelenléte által előidézett glutation S-transzferáz génexpresszió és enzimaktivitás 

változásról. A GST enzimaktivitása és expressziójának a változása azonos tendenciát 

követett, legnagyobb hatást a mikorrhiza és magas hőmérsékleti stressz együttes jelenlétekor 

előidézve. 

 

5. A két mikorrhiza gomba törzzsel (Funneliformis mosseae, Rhizophagus irregularis) 

együttesen kolonizált növények gyökérváladéka a nem mikorrhizált, alacsony 

tápanyagszinten nevelt növények váladékához képest szignifikáns mértékű csökkenést 

idéztek elő a Fusarium proliferatum növekedésében szilárd táptalajon, in vitro körülmények 

között, 24 óra inkubáció után. 

 

6. A fumonizin FUM1 gén expressziójának mértéke 5 napos inkubációt követően csökkent a 

két mikorrhiza gomba törzzsel (Funneliformis mosseae, Rhizophagus irregularis) kolonizált, 

alacsony és magas tápanyagszinten nevelt növény gyökérváladéka jelenlétében a nem 

mikorrhizált növény gyökérváladékának hatásához képest.  

 

7. Az alacsony tápanyagszinten nevelt, két mikorrhiza gomba törzzsel (Funneliformis mosseae, 

Rhizophagus irregularis) nagyobb mértékben kolonizált kukorica gyökérváladéka 

erőteljesebb csökkenést eredményezett a FUM1 génexpresszióban, a magasabb 

tápanyagszinten nevelt mikorrhizált kukorica gyökérváladékához képest, 5 napos inkubációt 

követően.  

 

8. Az alacsony tápanyagszinten nevelt, két mikorrhiza gomba törzzsel (Funneliformis mosseae, 

Rhizophagus irregularis) kolonizált növény gyökérváladékának hatására, 5 napos inkubációt 

követően a MAP kináz (HOG1) gén kisebb mértékű expressziót mutatott a nem mikorrhizált 

növény gyökérváladékának hatásához képest. 
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7. ÖSSZEFOGLALÁS 

 A mezőgazdaságban az egyik legfontosabb kérdés, hogy hogyan lehetséges az abiotikus 

és biotikus stressz hatásokat mérsékelni, illetve hogyan lehet a stressznek ellenállóbb növényeket 

előállítani. A jó talaj, növényállomány kezelés és a jól megválasztott agrotechnikai műveletek 

mellett, a termésmennyiséget és minőséget biztosító másik lehetőség az arbuszkuláris mikorrhiza 

gomba oltás. Az AM gomba oltás kedvező hatásai közül már néhány jól ismert, mint a 

tápanyagok fokozott felvétele és a növény biotikus és abiotikus stressz hatásokkal szembeni 

védelme, ugyanakkor fiatal, sérülékeny növények esetében még nem ismertek. Munkánk során 

modell növényként napraforgót (Helianthus annuus L.) és kukoricát (Zea mays L.) 

alkalmaztunk.  

Eredményeink alapján megállapítható, hogy 9 napos fejlődési állapotban lévő növény a 

stresszre adott válasz kialakításában mérlegel, amelyet a növény energetikai viszonyai 

befolyásolnak. Ebben a korai fejlődési szakaszban kicsi a fotoszintetizáló felület, az 

asszimilátumok mennyisége, és a mikorrhiza gomba obligát biotrófként akár parazitaként is 

jelentkezhet. Ezért a védekezésben szerepet játszó több enzim összehangolt működése, termelése 

szükséges, mert különben a növény jelentős fejlődési elmaradottságot mutatna. Az asszimiláló 

felület növekedése után, megnő az asszimilátum mennyisége, mely fedezi az antioxidánsok, az 

enzimek és a mikorrhiza gombák fejlődését egyaránt. Eredményeink megerősítik azokat az 

irodalmi utalásokat, melyek a fiatal növények nagyobb érzékenységét mutatják az idősebbekkel 

szemben. Néhány napos növényeket érő állandó stressz olyan mértékű változásokat indukál a 

növényekben, hogy azt még nem képes növekedés többlettel kompenzálni a mikorrhiza gomba. 

Eredményeink megerősítik, hogy az abiotikus stressz hatásokra az összetett hálózatban működő 

növényi védekezési enzimek aktivitásában történő változásokat a növények kora befolyásolja és 

nem tekinthetők az AM gomba oltás kizárólagos hatásának, viszont kulcsszerepet játszik benne. 

A kísérletünkben AM gombával kolonizált és nem oltott, két tápanyag-ellátottsági szinten 

nevelt kukorica növény gyökérváladékának hatását vizsgáltuk a Fusarium proliferatum 

fumonizin mikotoxin termelésére és növekedésére. Az AM gomba kolonizáció a 

gyökérváladékokon keresztül PDA táptalajon összességében nem volt befolyásoló hatással a 

telepnövekedésre. Eredményeink elsőként mutatták be, hogy a mikorrhizált növény 

gyökérváladéka 5 napos inkubációt követően szignifikánsan csökkentette a fumonizin termelő 

képességet, amely hatás nagyobb volt az alacsony tápanyag-ellátottsági szinten nevelt növények 

gyökérváladéka esetében. Emellett a vizsgálatunkban a mikorrhizált és nem-mikorrhizált 

kukorica növények gyökérváladékai a FUM1 gén expressziójához hasonló hatással voltak a 

HOG1 gén expressziójára, valamint az alacsony tápanyag-ellátottság mind a két vizsgált 

időpontban stressz tényezőként hatott.  
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8. SUMMARY 

 One of the most important aims of agriculture is to mitigate the effects of abiotic and 

biotic stresses and to make plants more tolerant towards these stressors. Besides good soil and 

postharvest management, and well-chosen agrotechnical elements another way to increase the 

yield and quality of crops is through inoculation with arbuscular mycorrhizal fungi. Several of 

the beneficial effects of AM are already well known, these include enhanced uptake of water and 

nutrients - most importantly phosphorus -, moreover reduction of weeds, protection against 

pathogens. In our study, sunflower (Helianthus annuus L.) and maize (Zea mays L.) were used as 

model plants.  

Based on our results, it can be concluded that plants at an early development stage (9 day 

old) are pondering on the initiation of stress-responses, this is highly affected by the plants 

energy management. In such an early stage the plants photosynthetic area, and the amount of 

assimilated nutrients is small, besides mycorrhiza fungi can also behave as an obligate biotroph 

or even as a parasite towards it host. Due to these factors a complex and coordinated production 

of defence enzymes is required, otherwise, the plant would show significant underdevelopment.  

The increase of the assimilating surface, and through this the accumulation of usable 

assimilates covers the energy needs of an increased enzyme activity level while maintaining a 

healthy development rate in case of the plant and the mycorrhiza fungi alike. Our results 

essentially confirm the literary references that clearly show the sensitivity of the plants at an 

early stage. In the early development stages, constant stress induces energetic and physiological 

changes in the mycorrhizal plant to such a degree that cannot be compensated through the 

excessive growth induced by the mycorrhizal fungi. Our findings confirm that abiotic stress 

induced changes in antioxidant enzyme activities are influenced by the age of the plants, and 

these changes are not solely the individual effect of AM inoculation, although it plays a crucial 

role in them. 

In our experiment, we investigated the effect of different root exudates (mycorrhizal and 

non-mycorrhizal maize plants grown at low or high nutrient supply) on the growth and 

fumonisin B1 gene (FUM1) expression of Fusarium proliferatum. Overall AM fungi inoculation 

did not change the root exudates effect on colony growth examined on PDA medium. Our results 

were first to show that the mycorrhizal plant root exudates significantly decrease the fumonisin-

producing ability of Fusarium proliferatum after 5 day of incubation, this effect was more 

significant in case of root exudates derived from plants grown under low nutrient level. In 

addition, the root exudates of mycorrhized and non-mycorrhized maize plants had similar effects 

on HOG1 and FUM1 gene expressions moreover the low nutrient supply at both of the two 

examined timepoints was considered as a stress factor. 
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M2. Tápoldatok, oldatok 

 

Long Ashton tápoldat 

Makroelemek 

0,75 mM MgSO4 * 7H2O 

1 mM NaNO3 

1 mM K2SO4 

2 mM CaCl2 * 2H2O 

32 mM Na2HPO4 * 12H2O 

Mikroelemek 

0,25 mM FeNa-EDTA 

0,005 mM MnSO4 * 1H2O 

0,00025 mM CuSO4 * 5 H2O 

0,0005 mM ZnSO4 * 7 H2O 

0,025 mM H3BO3 

0,001 mM Na2MoO4 * 2H2O 

DM tápoldat 

  22 mM KH2P04 

  2,5 mM MgS04 

  85 mM NaCl 

  117 mM szacharóz 

  pH 5.9 

 

Gyökérkolonizáció meghatározás 

  10 %-os KOH oldat: 10 w/v % KOH, desztillált vízben.  

  5 %-os tinta oldat (Tripán Kék): 5 w/v % Tripán Kék tinta, desztillált vízben.  

  5 %-os ecetsav oldat: 5 w/v % ecetsav, desztillált vízben.  

  5 %-os tinta-ecetsav keveréke: 5 w/v % tinta, 5%-os ecetsav oldatban. 
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M3. BSA kalibrációs görbe 
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M4. Klimatikus viszonyok 

 

11. ábra. Az országos évi középhőmérsékletek 1901 és 2017 között  

Forrás: Országos Meteorológiai Szolgálat 

 

 

12. ábra. Havi középhőmérséklet eltérése a sokévi átlagtól (1981-2010) 

Forrás: Országos Meteorológiai Szolgálat 
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13. ábra. Havi csapadékösszegek a sokévi átlag százalékában (1981-2010) 

Forrás: Országos Meteorológiai Szolgálat 

 

 

2013 

 

2014 

 

2015 

 

2016 

 

2017 

14. ábra. Napi országos középhőmérsékletek eltérése az átlagtól (1981-2010) 

Forrás: Országos Meteorológiai Szolgálat 

10.14751/SZIE.2020.004



127 

 

 

M5. Termésterület és betakarított termés 

 

 

15. ábra. Napraforgó sokévi átlagtermés 

forrás: KSH, 2019 

 

 

 

16. ábra. Kukorica sokévi átlagtermés 

forrás: KSH, 2019 
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