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ROVIDITESJEGYZEK

AE740/03  Aegilops umbellulata vonal génbanki jel6lése

Ca atmoszferikus CO2 koncentracio

CCll a kettes fotokémiai rendszer core komplexe

CEF az egyes fotokémiai rendszer koriili ciklikus elektron transzport

Ci intercellularis jaratok CO2 koncentracidja

Fo sOtétadaptalt minta minimalis fluoreszcencia szintje

Fm sotétadaptalt minta maximalis fluoreszcencia szintje

Fm’ fényadaptalt minta maximalis fluoreszcencia szintje

Fs adott fényintenzitas hatasara kivaltott fluoreszcencia egyensulyi szintje

Fv sOtétadaptalt minta valtoz6 fluoreszcencia szintje

Fu/Fm a kettes fotokémiai rendszer fotokémiajanak maximalis kvantumhatasfoka

Om mezofill konduktancia

Os sztomakonduktancia

H/GY a hajtés és a gyokér biomassza aranya

LEF linearis elektron transzport

LHCII a kettes fotokémiai rendszer fénygyiijt6 klorofill-protein komplexe

Lns nem-sztomatikus limitaciod

Ls sztomatikus limitacié

MvGB420 Aegilops umbellulata vonal génbanki jelolése

NPQ nem-fotokémiai kioltasi parameter

NP Q200 200 pE m?s? fényintenzitason meghatarozott nem-fotokémiai kioltasi
parameéter

NPQiooo 1000 uE ms? fényintenzitason meghatdrozott nem-fotokémiai kioltasi
paraméter

OEC oxigénfejleszté complex

OP ozmotikus potencial

P700 az elso fotokémiai rendszer elsddleges elektrondonora

PAR fotoszintetikusan aktiv radiacio

Pn nettd asszimilacios rata

PNmax maximalis asszimilacids rata

PPFD fotoszintetikus foton dram stirliség

PSI az egyes fotokémiai rendszer
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a kettes fotokémiai rendszer

elsddleges kinon akceptor

masodlagos kinon akceptor

ribuldz-1,5-biszfoszfat-karboxilaz-oxigenaz

ribuldz 1,5-biszfoszfat

relativ viztartalom

Aegilops comosa vonal génbanki jeldlése

kritikus homérsékleti pont

sOtétben meghatarozott kritikus homérsékleti pont

200 uE m%s? fényintenzitison meghatarozott kritikus hdmérsékleti pont
1000 uE m?s? fényintenzitison meghatarozott kritikus hdmérsékleti pont
fenotipusos plaszticitas

transztilakoidalis protongradiens

karboxilacios hatékonysag

az egyes fotokémiai rendszer koriili ciklikus elektrondramlas effektiv
kvantumhatasfoka

az egyes fotokémiai rendszer effektiv kvantumhatasfoka

a kettes fotokémiai rendszer effektiv kvantumhatéasfoka

a kettes fotokémiai rendszer effektiv kvantumhatasfoka 200 uE m2s?
fényintenzitason

a kettes fotokémiai rendszer effektiv kvantumhatasfoka 1000 pE m2s?
fényintenzitason

az egyes fotokémiai rendszer akceptor oldali gatlasanak kvantumhatasfoka
az egyes fotokémiai rendszer donor oldali gatlasanak kvantumhatasfoka
nem-szabalyozott energia disszipacio kvantumhatasfoka
nem-fotokémiai fluoreszcencia kioltas effektiv kvantumhatasfoka
Manasz arpafajta 4H kromoszomajat hordozé buizaxarpa addiciés vonal

Manasz arpafajta 7H kromoszoméjat hordozo6 buzaxarpa addicios vonal



10.14751/SZIE.2018.005
1. BEVEZETES

1.1. A téma jelentosége, aktualitasa

A haszonnovényeink koziil kiemelkedd jelentdséggel bird kenyérbuza (Triticum aestivum
ssp. aestivum L.) termésbiztonsaganak fenntartasa a kozeljovoben komoly kihivast jelenthet a
gabonanemesitok szamara, hiszen a mezdgazdasagi termelésnek egyre nagyobb elvarasoknak
kell megfelelnie. A ndvekvd kovetelmények a miivelésbe vonhato foldteriiletek csokkenésébdl, a
Fold népességének  jelentés nodvekedésébdl, valamint az egyre szélsdségesebb
csapadékeloszlasbol és az atlaghémérséklet emelkedésébdl erednek (TRENBERTH et al. 2007,
BATTISTI és NAYLOR 2009). A buza éves termésatlaga €s mindsége Magyarorszagon is
szamottevoen visszaesett az 1980-as évektdl jelentkezd csapadékhianybol adéddan. Az Orszagos
Viziigyi Féigazgatosag adatai szerint 2011 és 2012 a kdzelmult legszarazabb évei voltak a 407
mme-es ¢s a 470 mm-es orszagos csapadékosszegiik alapjan. Ezekben az években a buzabol egy
millié tonnaval kevesebbet takaritottak be, mint a csapadékosabb 2013-as évben. A vegetacids
periodust érintd hosszabb aszéalyos iddszakok mellett, a nyari honapokban a hdémérsékleti
maximumok ndvekedésére, valamint helyenként elsivatagosodasra, illetve a masodlagos
szikesedési folyamatok megjelenésére is szamithatunk (GALOS et al. 2007, KERTESZ 2008). A
probléma alapvetd forrdsa, hogy a szarazsag és a sostressz 4ltaldban nem egyediili
stressztényezOoként veszélyezteti a buza termésprodukcidjat, hanem az egyidejiileg fellép6 magas
fényintenzitassal €s magas homérséklettel kombinalodva korlatozzak a megfeleld fejlodés
szempontjabol nélkiilozhetetlen szénanyagcsere folyamatait (DULAI et al. 2005). Ennek
megfelelden élelmiszerbiztonsagi szempontbdl kozponti jelentdséglivé valhat azoknak az Uj
genotipustt gabonaféléknek a szelekcidja, melyek vizhidnyos periodusban és/vagy magas
sotartalmu talajokban is elfogadhaté terméshozamot produkalnak (TARDIEU 2012) fény- és
hoéstressz kiséretében is.

A termesztett blUza genetikai diverzitdsdnak novelése hozzajarulhat az abiotikus
stressztlird képesség kialakitasahoz vagy noveléséhez. Faj- és nemzetségkeresztezésekkel a buza
potencialis génforrasainak agrondmiailag értékes tulajdonsagai keriilhetnek at és fejezOdhetnek
ki a termesztett bliza genomjaban. A génforrasok kozott emlithetdk a buzaval szoros rokonsagi
kapcsolatban allo Aegilops (kecskebuza) fajok, melyek elterjedési teriiletilkbdl adodoan a
meglehetsen szEélséséges klimatikus viszonyokat is sikeresen toleralhatjak (MUJEEB-KAZI et
al. 1996, KILIAN et al. 2011). A kecskebuzak mellett a termesztett arpa (Hordeum vulgare L.) is
alkalmas géndonorként szolgalhat a buza stressztolerancidjanak novelését célzd idegenfaju
génatviteli keresztezésekhez (HANDLEY et al. 1994, CATTIVELLI et al. 2002, MOLNAR et al.
2007).
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1.2. Célkitiizések

A doktori dolgozat témaja a Manasz arpafajta 4H és 7H kromoszomadit hordoz6 buzaxarpa
addiciés vonalak és a buzaval ,kozelrokon” Aegilops vonalak stresszélettani folyamatainak
vizsgalata kiilonboz6 kisérleti bedllitdsokkal. Ennek megfeleléen munkank soran az aldbbi

célokat tiiztik ki, illetve az alabbi kérdésekre kerestiik a valaszt:

e A buza genetikai hatterében az arpa 4H és 7H kromoszomaja miként befolyasolja a sziil6i
buzafajta sotolerancidjat és regeneracios képességét a fotoszintetikus, vizhaztartasi és

novekedési paraméterek valtozasa alapjan?

e Az arpa4H és 7H kromoszémajat hordozé addicios vonalak alkalmas genetikai anyagként

szolgélhatnak-e a buza sotolerancidjanak novelését célzo6 nemesitési programokban?

e A 4H ¢és 7H addicidos vonalakban milyen védekezési/szabalyoz6 mechanizmusok
jarulhatnak hozzd a blzanal jobb soétiird-képesség kialakulasdhoz ¢és ezek milyen

mértékben tulajdonithatok az arpa kromoszéma jelenlétének?

e A buza so- és/vagy szarazsagtoleranciajanak fokozasara alkalmazhat6 génforrasok tovabbi
bovitése kiilonb6z6 termbhelyr6l szarmazo Aegilops vonalak tesztelésével. A szelekcio
alapjat a s0- és szarazsagstresszre mutatott fotoszintetikus, vizhdztartasi, ozmoregulacios

¢és novekedési paraméterek képezik.

e A jo vizellatottsagu, valamint SO- és szarazsagkezelt Aegilops vonalak fotoszintetikus
apparatusanak magas homeérséklettel szembeni toleranciajanak 6sszehasonlito vizsgalata a

kritikus hdmérsékleti pontok és a kettes fotokémiai rendszer hdindukalt valtozasai alapjan.

o A s6- és szarazsag elOkezelések befolyasoljadk-e a vizsgalt vonalak fotoszintetikus

apparatusanak hdstabilitasat sdtétben, valamint megvilagitott helyzetben?

e A vizhidnyos ¢és sostresszelt novényekben valtozhat-e, és milyen mértékben a magas
homérséklettel szembeni gyors alkalmazkodasi képesség a fenotipusos plaszticitasuk

alapjan?

e A vizsgélt novényekben a magas homérséklettel, a szdrazsaggal és/vagy a soOstresszel

szembeni védelmi folyamatok részben kozos alapokra helyezhet6k-e?
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2. IRODALMI ATTEKINTES

2.1. A vizhiany novényekre gyakorolt hatasai
2.1.1. A vizhiany fiziologiai hatasai

A szarazsag vilagszerte az egyik legjelentésebb abiotikus stressztényez6 (ARAUS et al.
2002), melynek termésatlagra gyakorolt kedvezdtlen hatasai a klimakutatok prognozisa alapjan
kiemelkedé problémaként jelentkezhetnek (BATTISTI és NAYLOR 2009). Szarazsagstressz
akkor érheti a novényeket, ha a talajviz nem megfelelé termodinamikai allapot, igy a gyokérzet
vizfelvétele korlatozotta valik, és nem fedezi a parologtatas soran leadott mennyiséget. A ndvény
vizhidnya szamos fizioldgiai valtozdshoz vezet (az egyensuly fenntartdsa, ill. helyreallitasa
érdekében), melyek koziil elséként a megnyuldsos ndvekedést gatlo csokkent turgornyomas
detektalhatd az alacsony vizpotencidl kovetkezményeként. A dehidratalt novény vizallapotanak
egyik fontos jelzéje a levelek relativ viztartalma (RWC). Mivel az RWC csokkenése negativan
befolyasolhatja a fotoszintézis egyes részfolyamatait (CHAVES 1991, CORNIC 1994, BAJJI et
al. 2000), ezért meg6rzése kiemelkedd jelent6ségili a megfeleld szénasszimilacios képesség és a
novekedési paraméterek fenntartasdhoz (AKRAM 2011). Ennek megfeleléen a sikeresen
fenntartott RWC a szarazsagtolerancia indikatoraként is hasznalhaté (BAYOUMI et al. 2008).

Az ozmotikus homeosztazis helyreallitasa a belsé ozmotikus potencialt (OP) csokkentd
ozmolitokon keresztiil is megvalosithato, igy a novény elkeriilheti a dehidrataci6 kéaros hatésait.
A vizvesztést tolerald ndovények az ozmoregulacion keresztiil képesek a szaraz periddust tulélni,
s6t a vizhidny megsziinésével ismét novekedésnek indulhatnak (ZHANG et al. 1999). Az
ozmotikus stresszt kdvetd regeneracio is sikeresebben megvalosithatd a magas ozmoregulacios
képességli novényeknél. Az ozmotikus adapticid a turgornyomas megorzésével (TURNER
1986) mérsékeltebb abszcizinsav képzddést indukal és ezen keresztiil a fotoszintézist gatld
erdteljes sztomazaras is elkeriilheté (ALI et al. 1999). Izanloo és munkatarsai (2008) altal
végzett kisérlet szerint a vizhidnyt kovetd gyors helyredllast, a szarazsdgra ozmotikus
adaptacioval és magas sztomakonduktanciaval (gs) reagaldo buza vonal mutatta. A kompatibilis
ozmotikumok amellett, hogy az ozmoregulaci6 folyamataban részt vesznek, fontos szerephez
jutnak a sejt redoxegyensulyanak fenntartasaban (HARE et al. 1998), illetve a sejt struktirajanak
kiszaradas alatti stabilizalasaban is, a reaktiv oxigénformék elleni védelmen keresztiil
(SZABADOS et al. 2011). Az ozmoprotektansok, mint pl. a prolin (KISHOR et al. 1995) vagy a
glicin-betain (CHEN és MURATA 2008) fokozhatjdk az ozmotikus stresszel szembeni
ellenalloképességet szarazsag és soOstressz esetén is. A szabadgyokokkel szemben részleges
védelmet biztositd prolin stabilizalja a sejten beliili struktirakat, ezért hianya kedvezdtlen

hatassal is lehet a szarazsagtoleranciara (NANJO et al. 1999). A magas ozmotikus kapacitas a

10
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terméshozam szempontjabdl ugyan nem feltétlen elényOs stratégia (GRUMET et al. 1987),
viszont a biomassza produkciot pozitivan is befolydsolhatja, melyet szarazsagkezelt buza és arpa
esetében mar igazoltak (GONZALEZ et al. 1999).

A vizvesztés szabalyozasa meglehetdsen fontos a ndvekedés szempontjabol, mely a gs
csokkentésén keresztiil gyorsan megvaldsithatd. Ennek megfeleléen a sztomazaras az egyik
legfontosabb korai valaszreakcio a vizhianyos allapot elkeriiléséhez (HARB et al. 2010). Mivel a
szarazsag kezdeti szakaszaban a Qs csokkenése erdsebben gatolja a transzspiraciot, mint a CO>
(CHAVES et al. 2009). A zart gazcserenyilasokon kiviill a dehidrataci6 megel6zéséhez a
gyokérzet €s a hajtas aszimmetrikus novekedése is hozzajarulhat (SPOLLEN et al. 1993). Ennek
soran a gyokérnovekedés fenntartasaval parhuzamosan az 0j hajtasok kialakuldsa korlatozottabba
valik, mely az ozmotikus stressz tlélését segitd adaptacids mechanizmusként ismert (SHARP és
DAVIES 1989). A vizhiany soran kialakuld6 magasabb gyokér/hajtas (H/GY) aranyt produkalod
novények sikeresebben tarthatjak fent RWC értékilket (MORGAN 1984), ami javithatja a
szarazsaggal szembeni tolerancidjukat is (HOFFMANN és BURUCS 2005).

2.1.2. A vizhiany és a regeneracié hatasa a fotoszintézis folyamatara

A vizdeficit kozvetleniil vagy kozvetve csokkent nettdé CO» asszimilacios ratat (Pn)
eredményez a vizhiany mértékének fliggvényében. Egyes szerzok véleménye szerint meérsékelt
stressznél a csokkent gs tekinthetd a szénasszimilacid elsdészamu gatlo tényezdjének (CHAVES
¢s OLIVIERA 2004, FLEXAS et al. 2004). Ekkor a szarazsag kozvetleniil a sztdbmazarasbol
adddoan, az Un. sztomatikus limitacion (Ls) keresztiil gatolja a fotoszintézist (CHAVES 1991,
ZIVCAK et al. 2013). Ebben az esetben a vizgdz tavozasa mellett a levelekbe iranyuldé CO>
diffazidja is korlatozott, amely az intercellularis CO2 koncentracido (Ci) csokkenésében is
megnyilvanul (CORNIC 2000). A szarazsagstressz er6sodésekor a Pn nem-sztomatikus (Lns)
uton is korlatozédhat, melynek szdmos kivaltdé oka lehet. Az Lns ndvekedéséhez részben
hozzajarulhat a ribuloz-1,5-biszfoszfat-karboxilaz-oxigenaz (RUBISCO) aktivitasanak, a ribuldz
1,5-biszfoszfat (RuBP) regeneraciojanak zavara (MEDRANO et al. 1997, MAROCO et al. 2002,
CHAVES et al. 2003), a fotokémiai folyamatok hatasfokanak csokkenése, vagy a masodlagosan
fellépd oxidativ karosodas (FLEXAS et al. 2006). A Calvin-ciklus er6s gatlasa ugyanis a PSII
fotokémiajanak maximalis kvantumhatasfokat mutaté, F./Fm paraméter visszaesésében is
megnyilvanulhat, hiszen a redukalt elsédleges kinon akceptor (Qa) oxidacidjanak késleltetése az
elektrontranszportlanc komponenseinek karosodasahoz is vezethet (GALLE et al. 2007). Ennek
megfelelden a csokkent CO2 asszimilacio beinditja azokat a védelmi mechanizmusokat, amelyek

a felesleges gerjesztési energiat hé formajaban elvezetve, mérsékelhetik a fotooxidacio hatasait
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(RUBAN és HORTON 1995, HORTON et al. 2005). Az egyik lehetséges fotoprotektiv folyamat

a gyorsan aktivalodé nem-fotokémiai kioltas (NPQ), mely kvantumhatasfokdnak fokozodasa
mellett a xantofill ciklus termékeinek (anteraxantin és zeaxantin) ndvekedése is kimutathato
ozmotikus stressz esetén (HORTON et al. 2005). A vizmegvonasra érzékenyebb névényekben a
PSII reakciocentrum sériilése figyelhet6 meg (MURATA et al. 2007), mely a nem-szabalyozott
energia disszipacio kvantumhatasfokanak (¢no) ndvekedésével jar.

A fotoszintézis miikddése szempontjabol a levelek minimum 30%-os vizvesztése valhat
kritikussa (CHAVES 1991), mely az elsddleges fotokémiai folyamatok gatldsaval az Lns
aranyanak novekedését vonja maga utan (CHAVES et al. 2002, CORNIC és FRESNEAU 2002).
Mivel az Fu/Fm csak erGsebb vizvesztésre érzékeny, a hiany kritikus szintje és az Fu/Fm
csokkenése kozott megfigyelhetd szoros Osszefiiggés alapjan, a paraméter valtozasa kitlinéen
jelzi azt a stressz-szakaszt, amelyet elérve a novény regeneracios képessége is korlatozodik. A
korai eseményként detektdlhaté sztomazaras bizonyos esetekben teljes mértékben gatolja a
szénasszimilaciot még azelott, hogy a metabolikus gatlo faktorok megjelennének. A ndévény
tolerancia képességétol fliggden, az Ls és Lns egyiittesen is korlatozo tényezové valhat (MARTIN
¢s RUIS-TORRES 1992), aranyuk pedig a regeneracios képességet is meghatarozhatja, foleg
abban az esetben, ha az utobbi dominal. Az erds szdrazsagstresszt kovetden a fotoszintézis
folyamata még abban az esetben sem mindig képes teljes mértékben helyreallni, amennyiben azt
a visszadntdzés utan csak sztomatikus faktorok korlatozzak. A szarazsag soran ugyanis a
gyokerek K* felvétele is korlatozodhat, mely a hajtas elégtelen K* ellatottsaga miatt (WANG et
al. 2013), a sztdbmazaras kivaltasaval is korlatozhatja a fotoszintézist (JIN et al. 2011). Ennek
megfelelden a sztomamiikddés gyors szabalyozasa kiemelt jelentdséggel birhat a fotoszintézis
ozmotikumként és sejtmembran stabilizaloként is ismert (GORHAM et al. 1985), valamint a
gyokérnovekedés folyamatiban is szerephez jut (ROMHELD ¢és KIRKBY 2010), ezért a stressz
alatti alkalmazkodasi és novekedési folyamatok fenntartasaban is fontossa valhat a citoszolikus

K™ koncentracio eredményes megdrzése (WANG et al. 2013).

2.2. A NaCl-indukalt sostressz novényekre gyakorolt hatasai
2.2.1. A séstressz fiziolégiai hatasai
A mezOgazdasagi teriiletek mar kozel 30%-an okoz nehézségeket a talaj hidrologiai
egyensulyanak felborulasan alapuld ,,soszennyezettség” (MUNNS 2005). A novényekre Kifejtett
negativ hatdsok mértékét a s6 (NaCl) koncentracioja mellett a stresszhatds id6tartama, valamint a
novény fejlettségi allapota €s genotipusa is meghatarozza (ZHU 2001). Ebbdl adoddan a

szénasszimilacio hatasfokat jellemzd legtobb paraméter valtozasa is Osszefliggést mutat a
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sokezelés erdsségével és a novény genetikai adottsagaival (KALAJI et al. 2011). Az optimalisnal
magasabb sokoncentracid a stressz megjelenésének kezdeti szakaszan a vizfelvétel
korlatozasaval turgorcsokkenést és ezen keresztiil gatolt hajtas- és gyokérmegnyuldst okoz
(FRICKE et al. 2006, MUNNS et al. 2006). Ennek megfeleléen a sokezelés elsé fazisaban a
gatolt novekedés nagyrészt a dehidratacid kovetkezményeként értelmezhetd, mig a Na*™ és Cl™
citoplazmatikus felhalmozodaséhoz kapcsoldodd iontoxicitas a stressz késébbi fazisaban fejti ki
az osztddasi és megnyulasi folyamatokra gyakorolt negativ hatasat (MUNNS 2002).

A novényi szdvetek viztartalmanak fenntartasdhoz transzspiracidos dramlas sziikséges,
ugyanakkor az aramlas hozzajarul a Na* és CI™ hajtasba juttatasahoz (FLOWERS és YEO 1995),
ezért a sztdmazardson keresztiili transzspiracios rata leszabalyozasadval a szdveteket érd
iontoxicitas mérsékelhet6 (HASEGAWA et al. 2000). A mezofill sejteket érinté ionhomeosztazis
felborulasa egyéb detoxifikacios mechanizmussal is elkeriilhetd, melyek a Na* vakulomba
irainyuld kompartmentalizacidjan vagy a Na® sejtbdl kifelé torténd szallitasan alapulnak
(DEINLEIN et al. 2014). A sostressz ionikus hatdsai a hajtas felé iranyul6 Na® transzport
megel6zésével (TESTER és DAVENPORT 2003), vagy a Na® gyokér felé iranyuld
visszaszallitdsaval (LOHAUS et al. 2000) is kivédhetok. A Na* kizarasaval és a citoplazmatikus
K* koncentraci6 megbrzésével optimalis intracellularis K*/Na® arany tarthatd fent, mely
magasabb sétolerancia kialakulasdhoz vezethet (GORHAM et al. 1990). A Na* jelenléte nem
csupan a kalium ionnal versengve korlatozza a K* felvételét, hanem a gyokerekbdl a hajtas felé
iranyuld transzlokacidjaban is zavart okoz (BOTELLA et al. 1997). Ebbdl adédéan a buza
sostresszel szembeni ellenalloképességének noveléséhez nagymértékben hozzajarulhat a K*
szelektiv felvételét biztositdé transzportfolyamatok indukalédasa (GORHAM et al. 1987,
ASHRAF és KHANUM 1997), illetve a Na* kizarast elésegit6 mechanizmusok beindulasa
(JAMES et al. 2006). Ezzel ellentétben az arpa sOstressz hatasara mutatott stratégiaja gyakran a
csupan a viztartalom csokkentésével redukalja a sejtek OP értékét, hanem szerves ozmotikumok
szintézisén keresztiil és/vagy a Na® vakudlumban torténd felhalmozodasaval (ZHU 2003). A
gyokérsejtek és a kornyezetiikk kozti ozmotikus gradiens kialakuldasa megteremti a vizfelvétel
lehetdségét még ozmotikus stressz esetén is (GREENWAY és MUNNS 1980). A vakuolumban a

Na*, mig a citoplazmaban f6ként a K™ akkumulacidja tolt be jelentdsebb szerepet a novényi

crcr

crer

gydkerekben (DARKO et al. 2015). Ugyanakkor a séindukélt prolin akkumulacié nem feltétlen

mutat Gsszefliggést a sotolerancia mértékével, illetve az ozmotikus adaptacié kialakitdsaban is
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kisebb jelentdséggel rendelkezhet. Az elobbi megallapitast Poustini és munkatarsai (2007)
buzakon végzett eredményei tdmaszthatjdk ald, hiszen a s6érzékeny vonalakat a magas Na*
tartalom mellett a prolin akkumulalodasa is jellemezte, mely viszont az ozmotikus adaptacidohoz
nem jarult hozza. Ugyanakkor mas kutatasok erds pozitiv korrelaciot talaltak a soindukalt OP és
a hajtds prolin tartalmanak valtozasa kozott (VODICKOVA és ZAMECNIKOVA 2011),
viztartalom fenntartasat is (STAVRIDOU et al. 2016). A dehidratacio elkeriilésén keresztiil a
prolin a novekedési folyamatokra is pozitiv hatassal lehet, melyet Kishor és munkatarsainak
(1995) kisérlete is alatamaszthat. A vizsgalatokat egy prolint nagy mennyiségben akkumulélo
transzgenikus dohdny vonallal végezték, mely az ozmotikus stressz jelenlétében is fokozott
gyokérnovekedést mutatott, sét a virdgzatdnak fejlédésére is kedvezéen hatott a prolin

megndvekedett jelenléte.

2.2.2. A séstressz és a regeneracié hatasa a fotoszintézis folyamatara

Az erdsebb sostressz a biokémiai folyamatok koziil elsddlegesen a fotoszintézisre fejti ki
kedvezétlen hatasat (MUNNS et al. 2006). A jelent6sebb sztomaellenallas és az ebbdl kovetkezd
fotoszintetikus aktivitds csokkenés a NaCl ozmotikus hatdsara vezethetd vissza (MAHAJAN ¢és
TUTEJA 2005), mely a megfigyelések alapjan a sokezelés kezdeti szakaszan jarul hozzéd a
szénasszimilaci6 gyengiiléséhez (MUNNS ¢és TESTER 2008), mint sztomatikus gatlo, mig a
fotoszintetikus elektrontranszport sériilése a stressz e szakaszdban még nem tdlt be jelentds
szerepet. Amennyiben a sostressz tartossa valik és/vagy fokozodik, az mar az iontoxicitason
keresztiil, nem-sztomatikus gatloként, a fotokémiai folyamatokat is negativan érintheti
(MURANAKA et al. 2002, KALAJI et al. 2011). S6t az Lns faktorok akar kizarolagossa is
valhatnak a fotoszintézis korlatozasaban, mely els6sorban a soérzékeny ndvényeket érintheti
(BRUGNOLI és LAUTERI 1991, QIN et al. 2010). A mezofill sejtekben a sdéakkumulacid
eredményeként gatolt fotoszintézist a magas C;j érték is jelezheti (YANG et al. 2006), mely
hozzajarulhat a sztomaellenallas novekedéséhez is (MANSFIELD et al. 1990). Ennek
megfelelden az erdsebb sostressznél tapasztalhatd tovabbi gs csokkenés, mar nem csupan a
sokezelés kezdeti szakaszdhoz kapcsolddd ozmotikus stressznek tulajdonithato, sokkal inkabb a
szénasszimilacido nem-sztomatikus gatldsara €s a novény fokozott s6érzékenységére utalhat. A
sostressz indukalt Lns kapcsolatba hozhato a csokkent RUBISCO aktivitassal (DELFINE et al.
1999, HU et al. 2013), az oxidativ stressz indukalt degradacios folyamatokkal (ASADA 2006)
¢s/vagy a fotokémiai rendszerek soérzékenységével (PARIDA et al. 2003). A PSI a legtobb
stressztényezOvel szemben rezisztensebb, mint a PSII (APOSTOLOVA et al. 2006), mely a

sostressz kapcsan a fotoinhibicios eseményeknek (lasd 2.3. fejezet) és ehhez kapcsolédoan a PSII
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donor oldalanak kiemelked6bb érzékenységének tulajdonithaté (MEHTA et al. 2010). T6bb

tanulmany kiemeli, hogy egy adott szintig a sOstressznek sem az ozmotikus, sem az ionikus
hatdsa nem gatolja a primer fotokémiai folyamatokat, igy a PSII karosodéasa sem kovetkezik be
(MOLNAR et al. 2004, STILLER et al. 2008, DULAI et al. 2014, SZOPKO et al. 2017).
Ugyanakkor a tilakoid membranok oxidativ sériilése (PARIDA et al. 2003) is nagymértékben
hozzéjéarulhat a fotoszintetikus elektrontranszport elégtelen mikodéséhez.

A stressz soran indukalt fotoprotektiv folyamatok - melyek részletesebb leirasat a 2.3.
fejezet tartalmazza - akar a stressz megsziinését kovetOen is fennallhatnak, ezen keresztiil pedig a
CO; asszimilacio helyreéllasa is hianyt szenved (CHAVES et al. 2009). Emellett az erds és/vagy
hosszantart6 soterhelés soran bekovetkezd klorofill- €s membran-degradacio, valamint a reaktiv
oxigén formak felhalmozodasa (MAHAJAN és TUTEJA 2005, GALLE et al. 2007) szintén
részben az iontoxicitasbol adodik (MUNNS ¢és TESTER 2008), ezért az iontranszport megfeleld
szabalyozasa pozitivan befolyasolhatja a helyreallasi képességet. A teljes mértékii regeneraciot a
koraisag és a vele parhuzamosan megjelend szeneszcencia is gatolhatja. Mindemellett az
¢letciklus felgyorsulasa — az atlaghdmérséklet varhatd emelkedését figyelembe véve — eldnyossé
valhat a kedvezdtlen periodus elkeriilése és mezdgazdasagi szempontbol is. A korai kaldszolést
mutatd novényeket fejlett ozmotikus adaptacios képesség, valamint a stressz hatasara kivaltott

mérséklet sztomazarasi reakcid jellemzi (GONZALEZ et al. 1999).

2.3. A gatolt szénasszimilicio hatasa a fényenergiat hasznosité folyamatokban

Az Lns részeként fellépd oxidativ stressz a fotoszintetikus apparatus irreverzibilis
karosodasdhoz is vezethet, amennyiben a gatolt Calvin-ciklust magas fényintenzitas kiséri
(CHAVES ¢és OLIVEIRA 2004, FOYER ¢és NOCTOR 2009). Az elnyelt fény energidja
nélkiilozhetetlen a fotoszintézis kivaltasdhoz, ugyanakkor az optimalis alkalmazkodasi tartomany
maximumat tallépd fényenergia mar korlatozo faktorként jelentkezhet. Vizhianyos kornyezetben
a novények altalaban tobb fényt abszorbealnak, kiilondsen zart sztdmak esetén, mint amennyit
fotoszintézisiik igényel, ekkor az elnyelt tobblet fényenergia altalaban a PSII fotoinhibicidjdhoz
vezet (BJIORKMAN és POWLES 1984). A sziikségest meghaladd fényenergia elnyelése
gerjesztett allapotu triplet klorofill-a molekuldkat eredményez, melyek a molekuléris oxigénnel
reakcioba lépve makromolekuldkat karosito szingulett oxigént generalnak (FOYER és NOCTOR
2009). A fény-indukalt karosodas elsddleges célpontja a PSII, mely kapcsan donor és akceptor
oldali gatlast kiilonitiink el. Donor oldali gatlds esetén az optimalis szintet meghaladd
lumensavanyodas Ca?* levalast indukal az oxigénfejlesztd komplexrél (OEC). A viz korlatozott

oxidacidja nem képes elegendd szamu elektront biztositani a P680" kation szdmara, ezért megnd
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a Tyr-Z" és a P680" gyokok életideje (KRIEGER és WEIS 1993). A kialakult gyokok

rekombinacidjakor triplet gerjesztett allapoti P680 molekula képzdédik, mely a molekularis
oxigénnel reagalva szingulett oxigén keletkezését okozza, igy végsdsoron a PSII reakciocentrum
D1 fehérjéje karosodik (CHOW ¢és ARO 2005). Az akceptor oldali gatlas a PSII akceptor
oldalanak talredukaldédasan alapul6 jelenség (VASS et al. 1992), mely soran a Qa molekula két
elektron fogadasat kovetéen protonalddik és levalik kotShelyérdl. A P680*/feofitin™ toltéspar
¢letideje a Qa levalasa utan megnd €s a molekuldk kozotti toltésrekombinacid, a donor oldali
gatlashoz hasonldan, triplet allapotu klorofill kialakuldsahoz vezet. A gerjesztett triplet forma és
az Oy kozotti energiatranszfer eredményezi a toxikus szingulett oxigén megjelenését (HIDEG et
al. 1998).

A fénygatlas elkeriiléséhez szamos mechanizmus kialakult a novényekben. Alacsony CO2
koncentraci6 esetén a fotoszintetikus elektrontranszport lassuldsat mutattdk ki (HARBINSON
1994), hiszen a korlatozott CO2 fixacid kevesebb redukaloerdt igényel, mely képzddése egy
lassabb elektrontranszporton keresztiil is megvaldsulhat, igy az oxidativ karosodas is
visszaszorithatd. Egy masik szabalyozasi lehet6ség a vizbontasbol szarmazo elektronok
alternativ Utra terelése, mely szarazsagkezelt buza vonalakban fontos védelmi funkciot tolthet be
(ZIVCAK et al. 2013). A CO: fixacio Cz-as utjat koveté novényekben az elektrontranszportlanc
tlredukalt allapotanak elkeriilésére és ezen keresztil a fénygatlasbol adodod problémak
minimalizalasara a fotorespiracid6 (WINGLER et al. 2000) és a Mehler-reakcié (BIEHLER és
FOCK 1996) mellett, a szabalyozott termalis disszipacio (DEMMIG-ADAMS és ADAMS 2006)
is megoldast kindlhat. A fotokémiai munkavégzésre nem hasznosuld tobblet fényenergia
disszipaciojanak lehetdsége védelmet nyujthat a fotoinhibicidoval szemben. A PSII
reakciocentrumban a szingulett oxigén deaktivaciojarol a B-karotin gondoskodik, mig a xantofill
formaknak a fénybegylijtd antennakban végbemend gerjesztési energia nem-fotokémiai Uton
torténd kioltasaban van szerepiik (LI et al. 2009). A xantofill formak a violaxantin cikluson
(JAHNS et al. 2009) vagy a lutein epoxid cikluson (GARCIA-PLAZAOLA et al. 2007)
keresztiil toltik be funkcidjukat. A két folyamat csak magas fényintenzitas esetén indukalddhat,
amikor a PSII fénybegyiijtd formdjat felvaltja az Un. energia disszipald allapot. A termalis
energiaelvezetés fényregulalt forméja a klorofill fluoreszcencia nem-fotokémiai kioltasa (NPQ)
(MULLER et al. 2001). Az NPQ folyamatit a fény hatdsara kialakulé transztilakoidalis
protongradiens (ApH) fokozza, mely a fénybegyijté antenna komplexek (LHCII) protonalddasat
¢és a deepoxidalt xantofill forméak kialakuldsat eredményezi (LAVAUD ¢és KROTH 2006). A
novekvd fényintenzitassal parhuzamosan az NPQ energiafiiggd kioltasi komponense fokozodik,

rrrrr

konformaciovaltozassal jard eseményeknek, valamint a zeaxantinnak van szerepe (MULLER et
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al. 2001, HORTON et al. 2005). Az antenna proteineket érinté konformaciovaltozas egy olyan
kioltasi komplexet eredményez, melyben a klorofillok kozti energiaatadas helyett a klorofill-
zeaxantin heterodimérben végbemend rekombinacios események dominalnak (LI et al. 2002). A
zeaxantin kozvetlentil a gerjesztett allapot klorofill molekulatol veszi at a gerjesztési energiat,
mely igy hé formdjdban tavozik anélkiil, hogy tOltésszétvalasi eseményt indukalna a
reakciocentrumban. A zeaxantin kozvetett kioltoként is betolti szerepét. A magasabb zeaxantin
tartalom (JOHNSON et al. 2011) és bizonyos LHC proteinek protonacioja egyiittesen
megvaltoztatjdk a membran fizikai jellemzo6it (GORAL et al. 2012). A membranfazis atmenet
elosegiti bizonyos LHCII protein PSII core komplexrél (CCII) torténd levalasat és
aggregalodasat (KISS et al. 2008), ami a gerjesztési energia nonradiativ disszipaciojat
eredményezi (HORTON et al. 1991). Tartds stressz esetén a PSII hossza tava leszabalyozasa
sziikkséges a karosodasok elkeriiléséhez, melyben az NPQ lassan relaxalodd fotoinhibicios
komponense is részt vesz. Ezt a komponenst hagyomanyosan a PSII irreverzibilis karosodasahoz
kapcsoltdk (SOMERSALO ¢és KRAUSE 1988) de mivel kialakuldsaban egyes tanulmanyok
nagyobb jelentdséget tulajdonitanak a zeaxantinnak, mint a fotoinhibicios eseményeknek, ezért
zeaxantin-fiiggé lassi NPQ komponensként is emlitik (DALL’OSTO et al. 2005). Annak
ellenére, hogy a zeaxantin képzddése a fény iranyitott lumen savanyodashoz kothetd, zeaxantin
felhalmozodast sotétben is detektaltak dehidratélt levelekben (FERNANDEZ-MARIN et al.
2009). Fény hidnyaban a violaxantin-deepoxiddz miikodéséhez sziikséges alacsonyabb pH
kialakulasat az ATP-szintdz forditott miikodésének és/vagy a zeaxantin-epoxidaz aktivitdsanak
leszabalyozasanak tulajdonitjak (GILMORE és YAMAMOTO 1992, FERNANDEZ-MARIN et
al. 2011). A fotokémiai rendszerek szuperkomplexek formajaban vannak jelen, melyek
atrendezddése lehetdséget biztosit a fotoszintetikus apparatus akklimatizaciojahoz. A gerjesztési
energia a két fotokémiai rendszer kozotti optimalis megoszlasat szolgaldé mechanizmus az Gn.
state atmenethez kapcsolt nem-fotokémiai kioltasi folyamat, mely az LHC proteinek reverzibilis
foszforilaciojan (HALDRUP et al. 2001) ezen keresztiil, pedig a PSII-LHCII szuperkomplex
atrendezOdésén alapszik. A statel és state2 kozotti atmenet szabalyozasanak kozpontjaba a
plasztokinon pool redox dallapota keriill, mig a pH valtozas jelentdsége hattérbe szorul
(BENNETT 1991). Ennek megfelelden kialakuldsa mar alacsony/kdzepes fényintenzitason is
megfigyelhetd akkor, amikor a fényintenzitds nem korlatozza a fotoszintézist, igy jelentOs
fotoprotektiv szerepe nincs (HORTON és HAGUE 1988).

A gatolt szénasszimildcioban is megnyilvanuld stressz sordan a fényenergia
abszorpcidjanak aranya a két fotokémiai rendszer kozott modosulhat, vagyis mig a PSII
abszorpciés hatasfoka csokken, addig a PSI esetén fokozodas tapasztalhato (ZIVCAK et al.

2013), mely kedvezhet a PSI koriili ciklikus elektrontranszport aramlas (CEF) folyamatanak.
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Golding és Johnson (2003) szarazsag ¢és alacsony Cj esetén a CEF folyamataban résztvevé un.
aktiv PSI centrum részaranyanak novekedését irtdk le. A CEF hatésai kifejezetten elénydsek
lehetnek szarazsag vagy sostressz soran, amikor a CO2 megkdtése korlatozott, viszont az ATP
igény magasabbra tolodik (RUMEAU et al. 2007). Ilyen helyzetben a CEF a proton mozgatd erd
novelésén keresztiil serkenti az ATP szintézist anélkiil, hogy NADPH képzddne (SHIKANAI
2007) és ezen keresztiil fedezheti példaul a sotolerancidhoz vezetd Na® vakudlumba iranyuld
transzportjanak energiaigényét is (HE et al. 2015). Az elektronok PSI koriili aramlasa az ATP
homeosztazis fenntartdsa mellett a lumensavanyodasbol eredd energiafiiggd NPQ novelésén
keresztiil a PSII, mig az elektronok elvezetésével a PSI akceptor oldalanak védelmét is szolgalja

(RUMEAU et al. 2007).

2.4. A magas homérséklet hatasa a fotoszintetikus folyamatokra

Az antropogén tevékenységek nem csupdn a légkor Osszetételét modositjak, hanem ezzel
Osszefliggésben globalis felmelegedést is okoznak (TRENBERTH et al. 2007). Az
atlaghémérséklet emelkedésével sajnos hazankban is szamolnunk kell (BARTHOLY et al. 2007).
Az optimalis tartomanyt meghaladé hdmérséklet a sejt homeosztazisanak zavarat keltve fejti ki
novekedésre, fejlodésre és reprodukcios képességre iranyuld inhibitor hatasat, mely tovabbi
abiotikus stressztényezokkel, mint pl. a szarazsdg vagy a magas fényintenzitas, egyiittesen
fellépve vilagszerte negativan befolyasolja a mezdgazdasagi termelés sikerességét (MITTLER et
al. 2012).

Az optimalis tartomdnyt meghaladd homérséklet felett a ndvények fotoszintetikus
aktivitdsa jelentdsen gyengiil, ami megnyilvdnulhat mind a CO: asszimilaci6, mind a
fotoszintetikus elektrontranszport ¢€s a fotofoszforilaci6 csokkenésében (BERRY ¢és
BJORKMAN 1980). Mivel a CO; fixacioban résztvevd enzimek hémérsékleti optimuma és
termostabilitasa a legtobb esetben meghaladja azt a hdmérsekleti tartomanyt, ahol a fotoszintézis
mar jelentdsen csokken, ezért a fotoszintetikus folyamatok gatlodasa elsésorban a tilakoid
membran elektrontranszport folyamatainak hdindukalt valtozasathoz kapcsolodhat. A
membranok vizes féazisdban 1évd fehérjék polaris csoportjai kozott a hidrofil és az
elektrosztatikus kolcsonhatdsok erdssége gyengiil az emelkedd homérséklet hatdsara, ezaltal
modosul a membranok szerkezete €s permeabilitdisa (MCDANIEL 1982). Bjorkman és
munkatarsai (1978) megfigyelték, hogy hdstressz hatasara a linedris elektrontranszport és a
fotofoszforilacio érzékenysége hasonlo kinetikat mutatott. A fotofoszforilacio gyengiilése mogott
részben a tilakoid membranok permeabilitds novekedése all, mely a tilakoid két oldala kdzotti
protongradiens csokkentésével gatat képez a fotofoszforilacio kivaltasdhoz. A ndvekvo

hémérseklet csokkenti a hidrofil kolcsonhatasok erdsségét, melyek az LHCII-t a CCll-hoz
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kapcsoljak, ennek eredményeként az LHCII komplex levalhat, a granumok széteshetnek és a
PSIla centrumok PSIIB centrumokka alakulhatnak (GOUNARIS et al. 1984). A héindukalt
lipidfluiditas névekedés tehat a tilakoidok lateralis atszervezddését eredményezi, mely sordn a
PSIIB centrumok vagy az LHCII a nem kapcsolt membranrégiokba keriilhetnek (SUNDBY et al.
1986). Ennek megfeleléen a tilakoid membran zsirsav Osszetétele jelentésen meghatarozza a
PSII termostabilitasat. A telitett zsirsavlancu lipidek magasabb aranya a membrant rigidizalva
mérsékli a PSII hoérzékenységét (KUNST et al. 1989), mely részét képezi a ndvények hosszu
tavu akklimatizacidjanak a hdmérséklet emelkedése soran.

A hossz tava alkalmazkodas mellett, a gyors akklimatizacidt eldsegitd rovid tava
mechanizmusok is szerepet kapnak a hoérezisztencia kialakuldsaban. Szamos tanulmany
bizonyitotta mar a PSII homérsékleti tlirdképességének flexibilitasat (HAVAUX és TARDY
1995), mely 25°C-on nevelt novényekben akar néhany tiz percen beliilli hdstabilitas
novekedésben nyilvanul meg. A rovid tava alkalmazkodas egyik lehetséges magyardzata a
xantofill hipotézis lehet (HAVAUX és TARDY 1995, 1996). Természetes koriilmények kozott a
héstressz fény jelenlétében éri a novényeket és mivel a hostabilitds és a fényintenzitas kozotti
Osszefiiggés bizonyitott (MOLNAR et al. 1998), ezért a fény jelenlétében energizalt
tilakoidoknak kiemelkedd szerep juthat a fotoszintetikus appardtus termostabilitdsaban.
Emelkedé homérséklet mar gyenge fényintenzitds mellett is fokozza a xantofill ciklust
(MOLNAR et al. 1998) a ApH-t novelve. A héindukalt ApH fokozodasanak egyik oka a PSI
koriili CEF élénkiilése (BUKHOV et al. 1999), mely eredményeként a tilakoidok stabilitasat
fenntartd zeaxantin képzddik, valamint a fénygylijté antenna komplexek protonaldodnak
(HAVAUX et al. 1996, LAVAUD ¢és KROTH 2006). A zeaxantin a tilakoid membran
stabilitasat fokozva védelmi funkciot tolthet be magas hémérséklet esetén (TARDY és
HAVAUX 1997), valamint a protonalodasi folyamatokkal egyiitt az NPQ indukcidjdhoz is
sziikséges (KISS et al. 2008). Az NPQ energiafiiggé komponensének kialakulasahoz a PSII
antenna fehérjék olyan konformaciovaltozéasa sziikséges, mely részben a zeaxantin jelenlétét
igényli (JAHNS ¢és HOLZWARTH 2012) ¢s az LHCII aggregalédasdban nyilvanul meg
(HORTON et al. 1991). A hdindukalt LHCII aggregatumok kialakulasa és az NPQ kozott
linearis 0sszefiiggés mutathatd ki (TANG et al. 2007). Tehat a magas fényintenzitas és a magas
hoémérseklet egyiittes fellépésével szemben a PSII konformaciovaltozasai fokozhatjak a novény
termostabilitasat a gerjesztési energiafelesleg hodisszipacidjan keresztiil. A zeaxantin nem
csupan az NPQ kivaltasanak egyik meghatdrozo tényezdje, hiszen antioxidans aktivitdsanak
koszonhetden a lipidperoxidaciot mérsékelve is hozzdjarul a fotooxidativ karosodas

elkeriiléséhez (JOHNSON et al. 2007).
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A PSI kevésbé érzékeny a magas homérsékletre, mint a PSII, hiszen a PSI gatlédasa nem
¢észlelhetd azon a hémérsékleten, amely mar a PSII teljes inaktivalodasat kivaltja (HAVAUX
1996). A PSII érzékenysége mogott egyrészt az OEC alacsony termostabilitasa all (WANG et al.
2010), mely részben a funkcionalis manganionok levalasanak kovetkezménye (NASH et al.
1985). A donor oldali valtozdsok mellett a PSII akceptor oldalan a Qa ¢és Qs kozotti
elektronatadas zavara is felléphet, mely redukalt Qa felhalmozddast okoz (KOURIL et al. 2004).
A sotétben hokezelt mintdkban kimutathat6 az elektronok sztromabdl torténd visszaaramlasa a
kvantumhatékonysagat csokkenti. Ugyanakkor fény jelenlétében a foszforilalt LHCII a statel —
state? allapotatmenethez kapcsolt nem-fotokémiai kioltasi folyamaton keresztiil a PSI fénygytijtd
antenndjaként funkcionalva, a gerjesztési energiat a PSII helyett a PSI felé kozvetiti. A folyamat
fokozza a CEF folyamatat, mely egyrészt gatolja a PSII akceptor oldalanak talredukalodasat,
valamint magasabb ApH-t kivaltva a PSII leszabalyozasahoz vezetd NPQ mechanizmusanak is
kedvez, igy elkeriilhet6 a PSII fénykarosodasa (TAKAHASHI et al. 2009). Emellett az
intenzivebb CEF az ATP homeosztazis fenntartdsdval is hozzdjarulhat az irreverzibilis
karosodasok megelézéséhez (SHARKEY ¢s ZHANG 2010). Ugyanakkor 45°C felett a tilakoid
ateresztoképessége olyan mértékben fokozodhat, melynek negativ hatasait mar a CEF folyamata
sem képes kompenzalni (BUKHQOV et al. 1999).

A PSII termotolerancidja jol jellemezhetd a PSII fluoreszcencia intenzitdsanak
hémérséklet fiiggésével. A fluoreszcencia kvantumhatdsfoka egy adott hdmérsékletet elérve,
melyet kritikus homérsékleti pontnak (Tc) neveziink, emelkedni kezd, majd a maximalis
intenzitast elérve ismét csokken (SCHREIBER ¢és BERRY 1977). A Tc értéket a tilakoid
membranok zeaxantin koncentraci6 altal meghatarozott fluiditasa is befolyasolja (HAVAUX ¢és
GRUSZECKI 1993), ezért a tilakoid membranok integritdsdval Osszefiiggésben a
hétolerancidjukat jellemz6 indikatorként is hasznalhaté (HILL et al. 2009). Emellett a Tc azt a
kritikus hémérsékletet is jelezheti, ahol a CO; fixaci6 kvantumhatasfoka karosodik
(SCHREIBER ¢és BILGER 1987). A hdindukalt fluoreszcencia novekedés egyrészt a sdtétben is
lezajlé Qa plasztokinon altali redukalodasdhoz kapcsolt PSII akceptor oldali blokkolasanak
(KOURIL et al. 2004), masrészt az LHCII CCII-rél torténé levalasanak a kovetkezménye
(YAMANE et al. 1997). Az LHCII levalasa altalaban 40°C felett tapasztalhatd strukturalis
valtozashoz vezet, hiszen a disszociaciét a granumbol a sztroma tilakoid régioba iranyulo
diffazios események kovetnek (SUNDBY et al. 1986, YAMANE et al. 1997). A Tc pontot
meghaladd hdémérsékleten a tilakoid membranok részben reverzibilis, vagy akdr mar

irreverzibilis degradacidja zajlik (HILL et al. 2009), melyet a membran permeabilitas
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novekedése, valamint a ApH megsziinése és az ezzel Gsszefiiggésben fellépd csokkent NPQ
kovet.
2.4.1. A vizhiany és a soel6kezelés hatasa a PSII termostabilitasara

Osmond ¢és munkatarsai (1986) szerint a kornyezeti stressz faktorok egymas hatasat
elfedhetik, serkenthetik vagy ellensulyozhatjak, 1igy gyakran eltéré valaszreakciot
eredményeznek, mint az egyediili faktor hatasainak kitéve. Természetes koriilmények kdzott nem
ritka, hogy a ndvényeknek egyidejlileg tobb stressztényezd hatasat kell tolerdlniuk (SUZUKI et
al. 2014), ezért talélésiiket meghatarozhatja, hogy milyen mértékben képesek az adott
tényezbkkel szemben védelmet biztositd mechanizmusok 6sszehangolasara. Az irodalmi adatok
alapjan egyes stresszfaktorok mérsékelhetik egy masik, egyidejlileg megjelend stresszor negativ
hatasait (HAVAUX 1992), ezért a fotoszintetikus apparatus termotoleranciajat a hostresszt
megel6z6 vizhiany és magas sokoncentracio is befolyasolhatja (LU és ZHANG 1999, YAN et al.
2012).

A széarazsag altal stresszelt novényeknek gyakran a magas homérséklettel szemben is
indukalniuk kell védelmet biztositd mechanizmusaikat (AHUJA et al. 2010). Ennek megfeleléen
elfogadhatjuk azokat a megfigyeléseket, melyek a forrd és szaraz nyari periodusban a névények
magasabb termotolerancigjat irtak le, mint az év tdbbi szakaszaban (BERRY és BIORKMAN
1980, SEEMANN et al. 1986). A levél homérséklet novekedéséhez a szarazsag alatti
transzspiracid szignifikdns csokkenése, ezen keresztiil a lassabb hdleadasi mechanizmus is
hozzajarul (TESKEY et al. 2014), ugyanakkor a vizhidnynak termotolerancia fokozo hatésai is
ismertek. A PSII kortili elektrontranszport mar 45°C felett erdteljes gyengiilést mutat (RIBEIRO
et al. 2008), viszont a homérsékleti stresszt megel6z6 szarazsag novelheti a PSII
termotoleranciajat, mely tobbek kozott a dpsi kisebb héérzékenységében is tiikrozodhet (DULAI
et al. 2006, RIBEIRO et al. 2008). Az ozmotikus stressz hdtoleranciat noveld kovetkezményei
mogott szamos jelenség huzodhat. Peng és munkatarsai (2012) a 12 napig szarazsagkezelt Poa
pratensis novények termotoleranciajanak fokozodasat a hésokk proteinek jelenlétének és a
magasabb antioxiddns aktivitasnak tulajdonitottdk. A vizhidnyos ndvényekben detektalt e
valtozasokon keresztiil a hdstresszhez kapcsolddd fehérjéket és membranokat érintd negativ
valtozasok mérsékelhetdk. A szarazsdg soran fellépd ozmotikus adaptacioban résztvevd
ozmotikumok ugy, mint a glicin-betain vagy a prolin, a tilakoid membrant védé funkcidjuknal
fogva hdstressz esetén is elonydssé valhatnak (RHODES és HANSON 1993). Seemann ¢€s
munkatarsai (1986) sivatagi elterjedésii ndvényeken tett megfigyelései alapjan egy kozos szignal
tehetd feleldssé a magasabb hdstabilitds és az ozmotikus adaptacio egyiittes kialakuldsdban. A
magas ozmotikus potencidl megjelenésével Kaiser (1984) szerint is részben megeldzhetd a

fotoszintézis szupraoptimalis homérsékleten megfigyelhetd aktivitascsokkenése. A PSII magas
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hémérsékleten bekovetkezd denaturdcioja a tilakoid membran lipid matrixat érinté fizikai
valtozasokhoz is kapcsolddik, mely soran a membran fehérjék és a lipidek kozti kdlesonhatas
moédosulasaval a tilakoid proteinek konformacidja is megvaltozik (GOUNARIS et al. 1984,
HAVAUX 1992). Ennek megfeleléen a vizhiany hatasara modosult lipid Osszetétel segithet
megerdsiteni a PSII fehérjék és a kornyezo lipidek kozott fennallo interakciot (HAVAUX 1992).
A szérazsag egyik lehetséges tilakoid membran rigiditasat fokozo hatdsa a tobbszordsen telitetlen
zsirsavlancu lipidek mennyiségi csokkentése (FERRARI-ILIOU et al. 1984) vagy a zeaxantin
tartalom novelése (DEMMIG et al. 1988, TARDY és HAVAUX 1997). A zeaxantin amellett,
hogy csokkenti a tilakoid membran fluiditasat, a lipidperoxidacido mérséklésével antioxidansként
is funkcional (JOHNSON et al. 2007). A tilakoid membran integritisainak megbrzése az NPQ
kialakulasat kisérd konformaciovaltozasokhoz is szilikséges (DAU 1994), melyek alapjat a
protonaldédasi  folyamatok képezik (RUBAN et al. 2012), igy a ApH fenntartisa is
elengedhetetlen. A konformacidvaltozasok eredményeként aggregalt LHC trimerek figyelhetdk
meg, melyek kialakulasaban a zeaxantinnak is meghatarozé szerep juthat (HORTON et al. 1991,
JAHNS és HOLZWARTH 2012). Ugyanakkor a zeaxantin mennyisége nem minden esetben
mutat 6sszefliggést az NPQ kapacitassal (JOHNSON et al. 2007).

Sostressz hatdsdra a CO2 asszimilacid nagyobb érzékenységet mutathat a PSII koriili
elektrontranszport miikodésénél (DARKO et al. 2015), mely a fotoszintézis tilredukalodasan
keresztiil oxidativ karosodasokat von maga utan (ASADA 2006). A soadaptalt ndvények ezen
allapotukban fokozhatjak a fotoinhibiciot mérséklé/elkeriilé NPQ folyamatat (QIU et al. 2003),
mely magas hémérséklet és erds fény esetén is hatékony védelmet biztosithat. Tang és
munkatéarsai (2007) linearis Osszefiiggést irtak le az aggregalt LHCII és NPQ kozott hdstresszelt
novényeket vizsgalva. Mivel az aggregacié alacsonyabb homérsékleten tortént, mint az Fv/Fm
csOkkenése, ezért a sostressz mellett, hdstressz esetén is kitiintetett védelmi szerepet lathat el. A
soeldkezelések hatdsara tobb tanulmanyban megfigyelték a termoszenzitiv OEC és a PSII
reakciocentrum héstabilitasanak javulasat sdadaptalt novényekben (CHEN et al. 2004, WEN et
al. 2005, YAN et al. 2012). Mivel a csokkent vizbontasi aktivitas a héindukalt CI™ levalasahoz is
kapcsolodik (KRISHNAN és MOHANTY 1984, NASH et al. 1985), ezért elképzelhetd, hogy a
sostressz alatti magasabb Cl™ tartalom az OEC stabilitdsat novelve termorezisztensebb PSII
kialakulasat eredményezi. Ugyanakkor a kloroplasztiszt érintd Na® tobblet a D1 proteinre és a
vizbontokomplexre kifejtett negativ hatasain keresztiil a PSII aktivitdscsokkenéséhez is
hozzéjarulhat (SUDHIR ¢s MURTHY 2004). A NaCl kozvetetten is segitheti a magasabb
hérezisztencia kialakulasat, az altala indukalt kompatibilis ozmotikumok szintézisén keresztiil. A
sostressz  hatdsara akkumuldlodd prolin  membranstabilizaloként fokozhatja a PSII

reakciocentrumanak, valamint a donor és akceptor oldalanak hérezisztenciajat (YAN et al. 2012).
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A prolin mellett a s6-indukalt betainnak és glicin-betainnak is kitilintetett szerep juthat a tilakoid
membran komponensek védelmében, az OEC stabilizalasaban (CHEN és MURATA 2008, TIAN
et al. 2017), valamint a PSII kiilsé proteinek levalasanak megel6zésében is (MURATA et al.
1992). A soadaptacids folyamatok részét képezheti a tilakoidmembran lipid Osszetételének
modosulasa is, mely a NaCl ionikus hatasaként megfigyelt sotoleranciat noveld jelenség
(MULLER és SANTARIUS 1978). A tilakoid membran lipidek zsirsav telitettsége meghatarozo
lehet a sostressz elkeriilése szempontjabol. Shu és munkatarsai (2015) a tilakoid telitett zsirsav
mennyiségének ndvekedését irtdk le a kloroplasztiszban iontoxicitast eredményezd sokezelés
soran. A telitett/telitetlen zsirsav arany novekedése magas homérséklet esetén is elonydssé valhat

a membrant rigidizald hatasanak koszonhetéen (RAISON et al. 1982).

2.5. A buiza stressztolerancia novelésére alkalmazhaté génforrasok

A kedvezétlen éghajlati elérejelzések alapjan (TRENBERTH et al. 2007, BATTISTI és
NAYLOR 2009) a kenyérbuza termésbiztonsagara egyre nagyobb figyelmet kell forditanunk. A
buza genetikai variabilitdsanak noveléséhez a buzéaval rokon vagy ,kozelrokon” és egyben jo
adaptacios képességli, termesztett vagy vad fajok potencidlis génforrasként szolgalhatnak. Friebe
és munkatarsai (1996) a hexaploid termesztett buza (Triticum aestivum ssp. aestivum L.,
AABBDD) génforrasait elsddleges, masodlagos ¢és harmadlagos csoportokba sorolva
kiilonitették el. A buzaval homoldg kromoszomakat hordozéd elsddleges génforrasok kozé
tartozik, tobbek kozott, a diploid Aegilops tauschii Coss. (DD, 2n=2x=14) is. A Triticum és mas
Aegilops fajokat a buzaval nagymértékii homologiat mutatd genomjuk miatt masodlagos
génforrasként tartjuk szamon, mig a Hordeum fajok a homolég genom hidnya miatt a
harmadlagos génforrasok csoportjaba kertiltek.
,»kozelrokon” génforrasként a hasznos agronomiai tulajdonsagaik hatékonyabban épithetdk be a
bluza genomjaba. Az Aegilops nemzetség képvisel6i Kozép- és DéEl-Europaban, a Foldkozi-
tenger medencéjében, Eszak-Afrikiban, valamint a Nyugat- és Kozép-Azsia félsivatagos
teriiletein terjedtek el (DULALI et al. 2006, KILIAN et al. 2011). Ezekben a régiokban a forro és
szaraz vegetacios idOszak és magas fényintenzitas valt uralkodoé kornyezeti tényezévé (DULAI
et al. 2006). Ennek tiikrében az Aegilops fajok adaptacios és akklimatizacios folyamataikkal
alkalmazkodtak a kedvezdtlen kornyezeti koriilmények elviseléséhez ¢€s nagymértékben
ellendllnak szdmos abiotikus stresszel szemben, mint példaul a szarazsag, hostressz és/vagy a
talaj magas sotartalma (HOLUBEC et al. 1992, ZAHARIEVA et al. 2001, MOLNAR et al.
2004). Ugyanakkor egyes Aegilops fajokon beliil, a kiilonb6z6 genotipusok kozott akar eltérd

stratégidk is megfigyelhetok stresszkoriilmények hatasara. Az M vagy U genommal rendelkezd
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fajok, mint az Ae. umbellulata vagy az Ae. comosa, hatékony Na* kizarasi mechanizmussal
rendelkeznek. A vizsgalatok soran viszont megfigyeltek olyan Ae. umbellulata vonalakat is,
melyek kevésbé képesek elkeriilni a hajtds Na® tartalmanak novekedését soterhelés soran
(GORHAM 1990). A D genomt Aegilops fajok sétolerancidja a hatékony K*/Na*
diszkriminacios képességiikhoz kapcsolodik (GORHAM 1990).

Az arpa (Hordeum vulgare L.) a blza termesztett rokona, ezért az ivaros Uton is
megvalosithatd keresztezhetdségilk réven az arpa szamos elonyds tulajdonsaga (koraisag,
sotolerancia, télallosag) hagyomanyos uton is atvihetd a buza genomjaba. Az arpa kromoszémak
koziil elsdsorban a 4H, 5H, 6H és 7H hordozza azokat a genomikus régiokat, melyek alkalmassa
tehetik a termesztett blza kiillonboz6é stressztényezovel szembeni ellendlloképességének
fokozasara (FORSTER et al. 1990; HANDLEY et al. 1994, CATTIVELLI et al. 2002,
MOLNAR et al. 2007). Az arpa magas sotoleranciaval rendelkezd fajokhoz sorolhatd, mig a
buza mérsékelt sotlird6 (MAAS és HOFFMAN 1977). A két fajban gyakran eltérd
mechanizmusok aktivalddnak sostressz esetén €s ez az eltérés altalaban az arpaknal sikeresebb
ellenalloképességet eredményez (MUNNS et al. 2006, 2011). Az arpat elsésorban
sofelhalmozoként, mig a buzat egy tipikus sokizar6d fajként tartjuk szamon, mely a mezofill
sejtek Na* toxicitasanak megel6zése érdekében mérsékli a hajtas felé iranyuldo Na* transzportot
(MAAS és HOFFMAN 1977, JAMES et al. 2006). A Na*-indukalt toxicitas elkeriilése mellett a
K" megfeleld szintjének megdrzése is hozzajarulhat a NaCl fotoszintetikus folyamatokra kifejtett
negativ hatasainak mérsékléséhez (DEGL’INNOCENTI et al. 2009), tobbek kozott a
sejtmembran stabilitdsdnak fenntartdsaval vagy szervetlen ozmotikumként betdltott szerepével
(WANG et al. 2013). Az arpa genetikai térképezésével a 4H és 6H kromoszoman azonositottak
sotoleranciat szabalyozo quantitative trait locus (QTL) régidkat koztik a magas RWC
fenntartasat biztositokat (FARSHADFAR et al. 2008), valamint az ionhomeosztazist is
szabalyozo lokuszokat (LONG et al. 2013). A Na* koncentracid szabalyozasa tobb gén
kozremtkodésén keresztiil valosulhat meg. A 4H kromoszoéman lokalizalt QTL-ek a
gyokérsejtek plazmamembranjan taldlhatd Na'-szelektiv transzportert kodoldo —génekkel
egyiittesen minimalizalhatjdk a Na® hajtas felé iranyuld transzportjast (MUNNS et al. 2012).
Farshadfar és munkatarsai (2008) 4H arpa kromoszoémat hordoz6 buzaxarpa addiciés vonallal
végzett vizsgalataik is megerdsitik, hogy a 4H kromoszéma jelenléte a buza genomban
kedvezdébb K/Na™ aranyt eredményezhet sokezelések soran, mig a 7H addicidés vonalat a
mérsékelten sotlirdk csoportjdba soroltdk. Ugyanakkor mas kutatok szerint az arpa 7H
kromoszoman detektalt régiok segithetik a Na* okozta toxicitas elkeriilését, hiszen a hajtasban a
Na* kizarasanak mechanizmusat szabalyozzak (SHAVRUKOV et al. 2010). Blizaxarpa addicios

vonalakkal végzett kisérletek alapjan az arpa 7H kromoszomajat hordozé buzékban a sziiléi buiza
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vonalakhoz képest mérséklddott a hajtasban mérhetd Na* koncentricid, mig a vizhaztartas
szabalyozasaban is résztvev esszencialis K* magasabb értéket mutatott (GORHAM et al. 1990).
Az eredmények nem egyértelmiien jelzik a 7H kromoszoma Na'/K' arany szabalyozasaban
betoltott szerepét, mivel magasabb Na® koncentraciot regisztraltak a sziil6éi arpa vonalak
hajtasaiban, mint a biza vonalaknal. Az addiciés vonalakban valdsziniileg olyan géninterakciok
mentek végbe az idegen kromoszéma ¢€s a buza genomja kozott, mely eredményeként fokozodott
a hibridek Na® kivalasztasi képessége (GORHAM et al. 1990). A pozitiv interakcid
kovetkezménye 1is igazolja a tolerancia poligénes jellegét, komplexitasait (TESTER ¢&s
DAVENPORT 2003). A sotolerancia kialakitdsahoz a stresszre adott korai valaszreakciok is
hozzéjarulhatnak. Kalaji és munkatarsai (2011) a vizsgalt arpa vonalak sotoleranciajat a kezelés
elsd fazisaban detektalt alacsony sztdémakonduktancianak tulajdonitottak, vagyis a fotoszintézis
gatlodasa elsésorban a sztomdak zardsabol adddott. Darkd €és munkatarsai (2015, 2017) altal
vizsgalt blizaxarpa addicids vonalak koziil az ozmotikus adapticioval reagalok mutattak jobb

sotliroképességet.
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3. ANYAG ES MODSZER

3.1. Kisérleti névények

A vizsgélatokhoz hasznélt genotipusok az MTA Agrartudomanyi Kutatokozpont
Mezogazdasagi Intézetének génbankjabol (Martonvasar) szarmaznak. A kisérleteinkhez az 1.
tablazatba foglalt blizaxarpa introgresszids vonalakat és sziilGpartnereit, tovabba Aegilops
comosa (2n=2x=14, MM) és Aegilops umbellulata (2n=2x=14, UU) fajokat hasznaltunk. Az Ae.
vonalakat a génbanki szdmukkal jeloltik. Az arpa kromoszomaék jelenlétének igazoldsa genomi
in situ hibridizacids eljarassal tortént az MTA Agrartudomanyi Kutatokdzpont Mezdgazdasagi
Intézetében (1. kép).

1. tablazat. A kisérletekben hasznalt fajok és vonalak

FAJ FAJTA/VONAL

e Martonvésari 9 krl (8szi buzafajta)
(MOLNAR-LANG et al. 1996)

Asakaze komugi (AK)
(japan fakultativ buzafajta)

Buza (Triticum aestivum L.)

Arpa (Hordeum vulgare L.) Manasz (6 soros ukran arpafajta)

4H addici6 (AK x Manasz)
7H addicié (AK x Manasz)
(MOLNAR-LANG et al. 2000, 2012)

Buzaxarpa introgresszids vonal

Kecskebuiza (Aegilops comosa) e TA2760

e MvGB 420
e AE 740/03

Kecskebuza (Aegilops umbellulata)

1. kép. Az arpa 7H kromoszémak kimutatisa genomi in situ hibridizaciéval az Asakaze x Manasz (buzaxarpa)

addicios vonalban eltérd szinti hibridizacios jel alapjan (Kruppa Klaudia mikrofotoja)
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2. kép. Az Aegilops comosa (A) és az Aegilops umbellulata (B) elterjedési teriilete (KILIAN et al. 2011 nyoman)

3.2. Novénynevelés, alkalmazott kezelések

A sostressznek és szarazsagkezelésnek alavetett novények szemei 24 oras aztatas utan
Petri csészékbe csiraztak két napig, majd 2 Hoagland tapoldatot tartalmazo 1500 ml térfogat
tenyészedényekbe helyeztiik at. A foldes rendszerben nevelt novények szemeit az 4ztatést

kovetden eliiltettiik (5 szem/edény). A nevelési koriilmények minden genotipusnal azonosak

oOras fény/sotét periodusu klimakamra).

A stresszkezeléseket a novények 5 hetes koraban inditottuk. A sostresszt a tdpoldat NaCl
tartalmanak (Sigma, St. Louis, USA) novelésével idéztik elé 150 és 300 mM-os, illetve a
buzaxarpa addiciés vonalak és a sziildpartnerek esetében 100, 200 és 300 mM-0sS
koncentracioban. A kezelések minden sokoncentracid esetén egy-egy hétig tartottak. A 100 mM
NaCl -0,45, a 150 mM -0,67, a 200 mM -0,906 és a 300 mM -1,35 MPa-ra csOkkentette a
tapoldat ozmotikus potencidljat. A legmagasabb koncentracié elérése utan sdémentes tapoldatba
helyeztilk a novényeket és egyhetes regeneracios periddust alkalmaztunk. A méréseket a

kezelések eldtti 5 hetes kontroll ndvényeken, a kezelések 7. napjan, valamint a regeneracios
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periodus 2. és 7. napjan végeztiik el. Minden méréshez a novények teljesen kifejlett leveleit,
vagy levélszegmenseit hasznaltuk.

A foldes rendszerben nevelt Aegilops vonalak ontézését 5 hetes kor utan megsziintettiik.
A fokozatosan novekedd széarazsagstressznek alavetett novényeken a 4., 7., majd a 10. napon
végeztiik el a méréseket. A regeneracios képességet a 10. napot kovetd visszadntozéssel

vizsgaltuk, a fold folyamatos és teljes atnedvesitésével.

3.3. Novekedeési és csirazasi tesztek

A novények biomassza produkcidjat (g/novény) a teljes kisérletsorozat végén mértiik a
hajtas és gyokér 105 °C-os szaritasat kovetd tomeg meghatarozasaval, kezelésenként 10 novényt
felhasznalva. A buzaxarpa addiciés vonalak esetében a szemek csirdzasi képességét is vizsgaltuk
100, 200 és 300 mM NaCl kozegben. Kezelésenként minden genotipusbdl 30 szemet teszteltiink,
3 parhuzamos méréssel. A gabonaszemek feliiletét 10%-os natrium-hipoklorit oldatban 15 percig
sooldatokkal atnedvesitett szlir6papirral bélelt és alufolidval becsomagolt Petri csészébe keriiltek.

A csirdzasi szazalékot 3 nap elteltével vizsgaltuk.

3.4. Vizhaztartasi paraméterek
3.4.1. Relativ viztartalom meghatarozasa
A frissen levagott levelek aktualis tomegét lemértiik (friss tomeg), majd 24 o6ran keresztiil
desztillalt vizbe tartottuk és ismételten lemértiik a tomegiiket (viztelitett tomeg). A leveleket
végiil 105 °C-on szaritottuk négy 6ran at, igy kaptuk meg a minték szaraztomegét. A kontroll és
a kezelt novények leveleinek viztartalmat, mint relativ viztartalmat hataroztuk meg a kovetkezo
képlet felhasznélasaval: (FW — DW) / (SW — DW) x 100, ahol FW a levelek friss tomege, DW a

levelek szaraztomege és SW a viztelitett szegment tdmege.

3.4.2. Ozmotikus potencial meghatarozasa

A levagott levelekbdl 0,1 gramm friss tomeget mértiink ki és a mintdkat dérzsmozsarban
2 ml desztillalt vizzel homogenizaltuk a mérésekhez sziikséges megfeleld térfogati minta elérése
céljabol. A homogenizatumot 10 percig 10000 RPM-en centrifugaltuk (Sigmal-15PK, 12124 PP
224/H rotor), majd a feliilaszobol 50 pl-t hasznaltunk az egyes OP értékek meghatarozashoz,
melyet OSMOMAT 010 ozmométerrel (Gonotec, Berlin, Németorszag) végeztiink el. A sejtnedv
OP-jat a kovetkezd egyenlet alapjan szamoltuk: OP (MPa) = -c¢ (mosmol kg?t) x 2,58 x 1073
(BAJJI et al. 2001).
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3.5. A prolin tartalom meghatarozasa

A szabad prolin tartalom meghatarozasahoz 0,1 g friss novényi anyagot homogenizaltunk
10 ml 3 %-o0s vizes szulfoszalicilsavban. A lesziirt homogenatumbol 2 ml-t reagaltattuk 2 ml
savas ninhidrinnel és ecetsavval 100°C-on 1 oraig. A reakcid leallitasat kovetden (hideg
vizfiirdé) 4 ml toluollal extrahaltuk a reakcidelegyet és 10-15 s-ig vortexeltiik, majd a néhany
masodperc utan létrejott fazisszeparaciot kovetden, a képzodott feliiliszot lepippetaztuk. Az
abszorbanciat 520 nm-en vettiikk fel, toluolt hasznalva referencia oldatként. A mintak prolin
tartalmat (pug g friss tomeg) 3%-0s szulfoszalicilsavban oldott prolinnal készitett standard gorbe
alapjan hataroztuk meg (BATES et al. 1973, RINGEL et al. 2003).

3.6. Natrium és kalium tartalom meghatarozasa

A ndvények gyokereinek és leveleinek natrium és kalium tartalmat langatomizaldsi
modszerrel hataroztuk meg 0,5 g szaritott novényi anyag felhasznalasaval. A szaritott mintat
cc.HNOs ¢és HCI elegyével kezeltik és egy MARS240/50 tipusi mikrohullama roncsoldval
(CEM Corporation, Metthews, USA) készitettiik el6 a vizsgalatokra (ANTON et al. 2012). A
kalium tartalom meghatarozasakor 766,5 nm-es, mig a natrium tartalom mérése esetén 589 nm-
es hullamhosszon mértiik a minta fényemissziojat egy plazma atomemisszios spektrométer (ICP-

AES, Jobin-Yvon Ultima 2) segitségével.

3.7. CO2 gazcsere mérések infravoros gazanalizissel

A nettd6 COz asszimilaciot (Pn), a sztomakonduktanciat (gs) és az intercellularis CO2
koncentraciot (Ci) teljesen kifejlett intakt leveleken mértiik infravords gazanalizator segitségével
(GFS-3000 FL, Walz, Effeltrich, Németorszag) von Caemmerer és Farquhar (1981) egyenleteit
felhasznalva. A mérést 25°C-on 200 uE m™2s? fényintenzitason 360 ppm CO, koncentracion
kezdtiik, majd 10 percet kdvetden 1000 uE m2s? értékre noveltiik a fényintenzitast (telitési
fényintenzitds) ¢€s tovabbi 10 percig légkéri CO2 koncentracion tartottuk a mintat. A
tovabbiakban telitési fényintenzitason emeltiik 1200 ppm értékre a levélkamra CO> tartalmat a
maximalis asszimilacios rata (Pnmax) meghatarozasahoz. A CO koncentraciot ezt kdvetden tobb
1épésben csokkentettiik (1200, 600, 360, 120 ppm) nulla ppm értékre 10 perces
iddintervallumokban, mely elegendd volt a CO> asszimilacio egyensulyi értékének eléréséhez. A
PN és gs értékeit a 360 ppm CO3 szintnél kalkulaltuk. A Pn valtozasat a C; fliggvényében (Pn/Ci
gorbe) az 1200-0 ppm CO: koncentracional leolvasott adatok alapjan vizsgaltuk. A Pn/Ci gorbe
segitségével hataroztuk meg a sztomatikus (Ls) és a nem-sztomatikus (Lns) limitaciot Lawlor
(2002) modszerével, valamint a gorbe kezdet meredeksége alapjan a karboxilacios

hatékonyséagot (g, mol CO, m2s), Pfanz és munkatarsai (2007) leirasa szerint.
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3.8. Klorofill fluoreszcencia és P700 mérések

A PSI és PSII fotoszintetikus aktivitasat egy pulzus amplitidé modulacié (PAM) elvén
miikodo fluorométer (DUAL-PAM-100, Walz, Effeltrich, Németorszag) késziilék segitségével
regisztraltuk, mely a Kklorofill-a fluoreszcencia mellett a 820 nm-es abszorbancia jelek
detektalasara is alkalmas. A P700 paramétereket a P700 redoxallapotanak valtozasaval
hataroztuk meg, a P700 abszorpciojara specifikus differenciajel segitségével (Algrs-830), 30 s
idofelbontassal (KLUGHAMMER és SCHREIBER 1994, 2008a). A quenching analizisek els6
Iépéseként a 15 percig sotétadaptalt levelek kezdeti fluoreszcencia szintjének (Fo)
meghatarozasat végeztiikk el egy, a fluoreszcencia gerjesztésére szolgaldé 460 nm emisszios
maximumu gyenge (>1 pE m? st PAR) méréfénnyel. Majd egy 0,8 s-os telitési fényintenzitasu
(15000 pE m? s PAR) flash-sel meghataroztuk a maximalis fluoreszcenciat (Fm). A P700
teljesen oxidalt allapotahoz tartozo jelet (Pm) tavoli vords fény és egy telitési fényimpulzus
egylittes bekapcsolasaval mértiik. A P700 teljesen redukalt 4llapotahoz tartozo jelet (Po) a tavoli
voros fény (730 nm) kikapcsolasaval értiik el. Az Fm és Pm meghatarozasat kovetéen 10 percig
200 pE m? st (PAR) kék fényt, majd szintén 10 percig 200 uE m? s (PAR) tavoli vords fényt
hasznaltunk. A kiilonb6z6 megvilagitasokon percenként telitési fényimpulzussal detektaltuk a
fényadaptalt mintdhoz tartoz6 maximalis fluoreszcencia jelet (Fm’). A fotoszintézis
gerjesztéséhez a tavoli vords fényt egy 650 nm-es emissziés maximumi, 200 uE m? s'-os
fotonaram-siiriiségli aktinikus megyvilagitasra valtottuk, majd 10 perc elteltével a tavoli voros
fényt is bekapcsoltuk. A kovetkezd 1épés sordn tavoli vords fény jelenlétében noveltiik az
aktinikus fény intenzitasat (1000 pE m2 s™), 10 perc elteltével a tavoli vords fényt kikapcsolva
regisztraltuk a paramétereket. Az aktinikus fény jelenlétében adott telitési fényimpulzus hatasara
a nyitott PSI reakciocentrumokban a P700 oxidalodik, igy kaptuk meg a Pm’ jelet
(KLUGHAMMER ¢és SCHREIBER 2008 a,b).
A quenching analizisek soran mért klorofill fluoreszcencia értékekbdl az alabbi paramétereket
hataroztuk meg van Kooten és Snel (1990) nomenklatirajat kdvetve:

e optimalis (maximalis) kvantumhatasfok, Fv/Fm = (Fm - Fo/Fm), ami a reakciécentrumok
altal elnyelt fényenergia fotokémiai munkara fordithaté részét adja meg (BILGER és
SCHREIBER 1986);

o ¢psu = (Fm’-Fs/Fn'), ami a teljes abszorbealt fényenergianak a nyitott PSII
reakcidcentrumokban fotokémiai munkéra felhasznalt része, vagyis a PSIl effektiv
kvantumhatasfoka (GENTY et al. 1989);

o  ¢nro = (Fs/Fm') - (Fs/Fm), a regulalt termalis energia disszipacié hatasfoka (KRAMER et
al. 2004);

30



10.14751/SZIE.2018.005

e ¢no = Fs/Fm, @a nem-regulalt (konstitutiv) energia disszipacié hatasfoka (KRAMER et al.
2004).

A PSI és PSII fotoszintetikus aktivitaisast DUAL-PAM-100 késziilék segitségével
regisztraltuk, mely a klorofill-a fluoreszcencia mellett a 820 nm-es abszorbancia jelek
detektalasara is alkalmas. A P700 paramétereket a P700 redoxallapotanak valtozasaval
hataroztuk meg, a P700 abszorpcidjara specifikus differenciajel segitségével (Alg7s-s30), 30 us
idofelbontassal (KLUGHAMMER ¢és SCHREIBER 1994, 2008a). A P700 teljesen oxidalt
allapotahoz tartozo jelet (Pm) tavoli vords fény és egy telitési fényimpulzus egyiittes
bekapcsolasaval hataroztuk meg. A P700 teljesen redukalt allapotahoz tartozoé jelet (Po) a tavoli
vords fény kikapcsoldasdval mértik. A Pm meghatarozdsat kovetden aktinikus megvilagitast
alkalmaztunk, mely hatasara a P700 egy bizonyos része oxidalodik (P). Az aktinikus fény
jelenlétében egy telitési fényimpulzust adtunk, ennek hatasara a nyitott PSI reakcidcentrumokban
a P700 oxidalodik, igy kapjuk meg a Pm’ jelet (KLUGHAMMER ¢és SCHREIBER 2008a).

A mérések soran kapott értékek felhasznalasaval a kovetkez6 paramétercket szamoltuk:

o ¢psi = (Pm’-P)/Pm, ami a teljes abszorbealt fényenergidnak a nyitott PSI
reakcidcentrumokban fotokémiai munkara felhasznalt része, vagyis a PSI effektiv
kvantumhasznositasa (nyitott PSI reakciécentrum);

e ¢np = P/Pm, ami a donor oldali limitacio altal indukalt nem-fotokémia energia disszipacio
kvantumhasznositasa (zart PSI reakcidécentrum);

e ¢na= (Pm-Pm’)/Pm, ami az akceptor oldali limitaci6 altal indukalt nem-fotokémia energia
disszipacié kvantumhasznositasa (zart PSI reakcidcentrum);

e §cer = ¢psi - Ppsu, ami a PSI koriili ciklikus elektrontranszport kvantumhasznositasa

(HUANG et al. 2010).

3.8.1. A kritikus hémérsékleti érték meghatarozasa

A quenching paraméterek homérséklet fiiggésének felvételéhez egy amplitido és
frekvencia-modulalt klorofill fluorométert (PAM 101-103, Heinz Walz Effeltrich, Németorszag),
valamint a fiitési sebesség biztositasara egy Peltier-elemes homérséklet szabalyozd berendezést
alkalmaztunk. A kezdeti (Fo) és steady-state (Fs) fluoreszcenciaszint hémérsékletfiiggésének
felvétele 25°C-on 10 percig sotétadaptalt leveleken tortént 650 nm-es gyenge 1,6 kHz
frekvencian modulalt mérofényt, aktinikus fényt, illetve telitési fényimpulzust (0,8 s-0s, 15000
uE m? s1) alkalmazva. Az Fo-T gorbék regisztralasahoz a minta hdmérsékletét az akkliméacios
hémérséklettél (25°C) 1 °C min? fiitési sebességgel folyamatosan emeltiik a minta allapotatol

fliggéen 49-55 °C-ig. Az Fs—T gorbék felvételéhez az egyenletes fiités megkezdése elétt a
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mintakat 200 és 1000 uE m s intenzitast aktiv fénnyel vilagitottuk meg. A minta fiitését az
alkalmazott fényintenzitason mutatott egyensulyi fluoreszcencia elérésekor inditottuk. A telitési
fényimpulzust 25, 30, 35, 38, 41, 43, majd minden tovabbi 2°C-os homérsékletemelkedésnél
alkalmaztuk az Fm és Fm’ értékek regisztralasahoz, valamint ezen keresztiil a kovetkezo klorofill
fluoreszcencia paraméterek hémérsékletfiiggésének meghatarozasahoz: Fv/Fm; $PSII; Stern-
Volmer nem-fotokémiai kioltasi paraméter (NPQ). A NPQ értékét az alabbi egyenlettel
szamoltuk: (Fm - Fm’)/Fm’ (BILGER és BIORKMAN 1990). Az Fo— és F<—T gorbék regisztralasa
utan meghataroztuk azok Tc pontjait Schreiber és Berry (1977) modszerével az Fo valamint az Fs
értékekre illesztett regresszios egyenesek segitségével (1. dbra). A fenotipusos plaszticitast (TC1—
Tco) a szarazsag- valamint sokezelt minta Tc pontjanak (Tc1) és a kontroll minta Tc pontjanak

(Tco) kiilonbségével hataroztuk meg.
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1. 4bra. A kritikus hémérsékleti pont (Tc) meghatarozasahoz regisztralt Fs-T gorbe az adott hémérséklethez tartozo
Fm’ értékekkel

3.9. Statisztikai értékelés

Minden esetben harom fiiggetlen biologiai ismétlést végeztiink, és egy kisérlet soran
minimum 5 parhuzamos mintaval dolgoztunk, melyek atlag + szorasértékeit (S.D.) mutatjak a
grafikonok és tablazatok adatai. A kezeléseket és a mintakat az SPSS 16.0 statisztikai program
segitségével a Tukey-teszttel hasonlitottuk Ossze. A kontrolltol vald kiilonbséget P<0,05 szinten
mindsitettiik szignifikansnak. A kritikus hdmérsékleti pontok meghatarozasat és a Pn/Ci gorbék

felvételét a Microsoft Excel v. 14.0 programcsomagok segitségével végeztiik el.
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4. EREDMENYEK ES ERTEKELESUK

4.1. A 4H és a /H addicios vonalak sotoleranciajanak vizsgalata
4.1.1. A soékezelések hatasa az addiciés vonalak és a sziiléi fajtak biomassza
produkcidjara és csirazasi képességére
A haromhetes NaCl kezelést kovetden a hét napig visszadntdzott novények szarazanyag
produkcidja alapjan vizsgaltuk a sostressz novekedésre, valamint a hajtas/gyokér (H/GY) aranyra
gyakorolt hatasat. Tovabba meghataroztuk a szemek csirazasi képességét is kiilonb6zé NaCl
koncentracié hatasara (2. tablazat). A 200 mM NaCl a buzafajta és a 4H addicids vonal
csirdzasat mar jelent6sen gatolta a 100 mM-os kezeléshez képest, mig az arpa sziild és a 7TH
addicids vonal csirdzasat csak a legerdsebb sokezelés redukadlta, de még igy is 80% koriili
csirazasi szazalékot detektaltunk. S6t az arpa a 300 mM sdkoncentracié hatasara 8%-kal
feliilmulta a buzaszemek csirdzasat, mely szignifikdnsan magasabb csirdzasi szazalék forméjaban
mutatkozott meg. Az arpa sikeres csirazasi képessége a 7H addicios vonalban nyilvanult meg a

vizsgalt hibridszarmazékok koziil.

2.tablazat. A sokezelt buza (Asakaze), arpa (Manasz), a 4H addiciés vonal (4H add) és a 7H addicios vonal (7H add)

biomassza produkcidja stresszmentes allapotban (kontroll) és a 300 mM NaCl kezelést kovetd 7 napos regeneracid

(300 mM NaCl) utan, valamint csirdzasi képessége. Zarojelben a sdkezelésben kapott érték a kontroll szazalékaban

kifejezve olvashaté. A feltiintetett értékek a kezelésenkénti 10 ismétlés atlagait mutatjak a standard hibaval.

*: P<0,05 szinten szignifikans a kontrolltol, ns: nem szignifikans

NOVENYI ANYAG
] BIQMASSZA ] Asakaze Manasz 4H add 7H add
CSIRAZASI SZAZALEK (buza) (4rpa) (buzaxarpa)  (blizaxarpa)
. Kontroll
GYOKER TOMEG ontro 0,899+0,11 0,823+0,17 0,72+0,29 0,844+0,12
(g/névény) 300 mM NaCl | 0,281+0,046*  0,479+0,04*  0,29+0,15*  0,37+0,13*
(31,2%) (58,2%) (40,28%) (43,8%)
o Kontroll
HAJTAS TOMEG ontro 1,897+0,09 1,881+0,26 2,32+0,23 2,191+0,34
(g/novény) 300 mM NaCl 1,085+0,17* 1,263+0,27*  1,344+0,29*  1,413+0,43*
(57,2%) (67,1%) (58,19%) (64,5%)
Kontroll 2,11+0,84 2,28+0,33 3,2+0,62 2,6+0,56
HAJTAS/GYOKER
ARANY 300 mM NaCl 3,86+0,78* 2,6410,45™  4,65+0,46%  3,82+0,84"
100 mM NacCl 100+0m 100+0" 96+4,1" 95+4 7"
CSIRAZASI % 200 mM NaCl 88+4,5% 964421 8544 7% 92+4,0"
300 mM NaCl 7742,1% 85+4,5% 73+6,7* 80+1,5%

Kontroll kezelésben a 4H addicios vonal hajtasndvekedése jelentdsen meghaladta a buza
értékeit, ugyanakkor a sostressz a buizaval hasonlé mértékben csokkentette hajtasainak tomegét.

Ezzel ellentétben a sokezelt 7H addicios vonal hajtasprodukciodja az arpa sziildvel mutatott kozel
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azonos visszaesést, hiszen kontroll értékiikh6z viszonyitva 33-35%-os csokkenést tapasztaltunk.
A sostressz gyokérndvekedést gatlo hatasa (MUNNS et al. 2006) a vonalak koziil leginkabb a
buzaban mutatkozott meg, mely a H/GY arany novekedésében is megnyilvanult a 4H addicios
vonalhoz hasonléan. A kontroll szdzalékaban kifejezett értékek alapjan, a vizsgalt novények
koziil az arpa gyokérprodukciojaban tapasztaltuk a legkisebb csokkenést, mely az arpak
sikeresebb sotoleranciajaval parosuld jelenségként ismert (MUNNS et al. 2000). Ezzel is
Osszefliggésben a Manaszban a ndvekvd NaCl koncentracié jelentdsen nem valtoztatta meg a
H/GY aranyt. A 7H addicios vonal szintén nem mutatott szignifikains H/GY arany-novekedést,
ennek megfeleléen biomassza produkcioja a sokezelések hatasara elsdésorban az arpa sziildhoz
reagalt hasonldéan. Az arpa 7H kromoszéma hosszi karjat hordozé AsakazexManasz
diteloszémas addiciés vonal tanulményozasa soran, Tiirkosi és munkatarsai (2014) is hasonld
megallapitasra jutottak. Eredményeik szerint a sziildi buzafajtahoz képest a diteloszOmas vonal
csirdzasat és korai fejlddését a sokezelés kisebb mértékben gatolta. Ismert, hogy mind a btiza,
mind az arpa glikofita novények. Eredményeink azonban &sszecsengenek azokkal a
véleményekkel, miszerint az arpa sétoleranciaja kifejezettebb (DARKO et al. 2015), igy
alkalmas genetikai anyagként szolgalhat a termesztett buza sotliroképességének fokozasara.
Ezzel kapcsolatban mind a ndvekedés, mind a szdrazanyag-produkciod jol korreldl a fotoautotrdf
energiaatalakitas hatasfokaval (JAMES et al. 2002), valamint a védekezé és szabalyozo
folyamatok kapacitasaval (CHAVES et al. 2009), amelyek ugyan attételesen (FLOOD et al.
2011), de Osszefiiggésbe hozhatok a 2. tablazatban kozolt eredményekkel. Ugyanis mint azt
Szopkd ¢és munkatarsai (2017) megallapitottdk mind a Manasz mind a 7H addiciés vonal
kedvezObb fotoszintetikus aktivitdst mutatott soOkezelés hatdsara (lasd 4.1.2. fejezet).
Mindemellett a gyokérnovekedés sikeres fenntartasa sostressz esetén hatékonyabb vizfelvételt is

eredményezhet.

4.1.2. A sékezelések és a regeneracio hatasa az addiciés vonalak és a sziil6i fajtak relativ
viztartalmara és gazcsere paramétereire
A levelek relativ viztartalma az Asakaze (bliza) és a 7H addicidés vonalban az enyhe
sokezelés (100 mM NaCl) soran ugyan szignifikansan csokkent, de a sékoncentraciot novelve
mar csak nagyon enyhe tovabbi vizvesztést tapasztaltunk (2. A 4bra). Ezzel szemben a Manasz és
a 4H addiciés vonal az enyhe sostressz esetén hatékonyan Orizte a viztartalmat, viszont a 300
mM-os kezelés mar erdteljesebb redukcidt okozott. A 4H arpa kromoszoma jelenlétével az
Asakaze buza vonal (4H add) sikeresebben Orizte meg hajtdsanak viztartalmat a 100 mM-os
NaCl kezelés soran, mely megerdsiti a 4H kromoszéma RWC fenntartasaban leirt szerepét

(FARSHADFAR et al. 2008). Ugyanakkor a regeneracio 7. napjara csak a 4H addicios vonalban
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tapasztaltuk az RWC sikertelen helyreallasat. Irodalmi adatok alapjan ismert, hogy a toxikus
ionok felhalmozdodasa mellett, mind a mérsékelt, mind az erds sostressz soran szamolnunk kell
ozmotikus hatassal is, mely jelentés mértékben befolydsolja a ndvények vizegyensulyat, ill. az

azt jellemz6 paramétereket (MUNNS 2002, MUNNS ¢és TESTER 2008, DULAI et al. 2014).
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2.abra. A novekvo sokoncentracio és a 2 napos (R2n) és 7 napos regeneracio (R7n) hatasa a biza (Asakaze), az arpa
(Manasz), a 4H addicids vonal (4H add) és a 7H addicios vonal (7H add) relativ viztartalmara (RWC) (A),
sztomakonduktanciajara (gs) (B), nettd asszimilacios ratajara (Pn) (C), az intercellularis CO; koncentraciora (C;) (D)
és a sztomatikus (E) és nem-sztomatikus limitaciora (F) 1000 uE m™s™ fényintenzitdson, normal CO; koncentrécid
esetén. A feltiintetett értékek a kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait mutatjak a standard hibaval

A buza kezdeti gs értéke a tobbi vonalhoz képest jelentdsen magasabban alakult, mely
viszont mar az enyhe séstressz hatasdra kozel a felére redukalddott (2. B abra). A buzéval
ellentétben mérsékelt gs csokkenés jellemezte a 7H addicios vonalat és az arpat egészen a 200
mM NaCl koncentracioig, viszont a 4H addicios vonal a 200 mM sdkezelés miatti erdteljesebb
sztdmazarasaval a buzédhoz hasonld alacsony gs értéket vett fel. A stresszt fokozva a mintdk kozti
kiilonbség megmaradt, vagyis a 7H addicios vonal €s az arpa a gs eredményesebb fenntartasaval
reagalt, mig a 4H addicids vonalban a blizahoz hasonldan intenzivebb sztomazaras indukalodott,

mely az addicios vonalban a 7 napos regeneracio hatdsara sem allt helyre, ugyanakkor a buzaban
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novekedést tapasztaltunk. Ezek az eredmények vildgosan mutatjak, hogy mig a Manasz és a 7H
addiciés vonal a sostresszre mérsékelt vizvesztést mutatott, az Asakaze buzafajta és a 4H
addicios vonal a gs erdteljes csokkenésével reagalva Orizte meg RWC értékét. Habar a
sztdmazaras a vizvesztés megeldzésének egyik leghatékonyabb mddja, és bizonyos esetekben a
vizhasznositasi hatékonysagot is novelheti (CHAVES et al. 2009), ez nem mindig jelent
feltétleniil elényds alkalmazkodéast. A Manasz arpafajta és a 7H addicids vonal ugyanis a
sztomak mérsékelt zarasa esetén is képes elkeriilni a drasztikus RWC csokkenést. Mindez azt is
megerdsiti, hogy az utdbbi két genotipus valdsziniileg egy hatékony ozmoregulacios
mechanizmussal rendelkezik (DARKO et al. 2015), melyen keresztiil sikeres vizfelvételre
képesek az altalunk alkalmazott sokoncentracio-tartomanyban. A fejlett ozmotikus adaptacios
képesség a sotolerancia indikatora is lehet, hiszen Szegletes és munkatarsai (2000) altal vizsgalat
sOtolerans buzafajtat is magas prolin és glicin-betain tartalom jellemezte. Eredményeinket
megerdsitik azok a kordbbi megfigyelések is, amelyek szerint a 7H arpa kromoszoéma szerepet
jatszhat az ozmotikus alkalmazkodas fenntartasaban (TEULAT et al. 1998).

Mivel a sztdémazaras nemcsak a transzspiracios vizvesztést, hanem a CO: intercellularis
jaratokba torténd diffuziojat is gatolja (CHAVES et al. 2009), a mezofill konduktancia (gm)
befolyasolasan keresztiil a nettd6 CO> fixalast is csokkenti (CENTRITTO et al. 2003, JANDA et
al. 2016). Ennek megfeleléen a Py fenntartasa viszonylag magas sztdomakonduktanciat igényel
(DULAI et al. 2014). A gs paraméterhez hasonld eltéréseket tapasztaltunk a mintak Pn
értékeinek Osszehasonlitdsakor (2. C dbra). A buza — parhuzamosan a gs csékkenésével — mar a
gyenge sokezelés soran 32%-kal kisebb szénasszimilaciéval rendelkezett a kontroll értékéhez
képest. A buzaval ellentétben a 7H addicioés vonalban €s a Manasz arpafajtaban csupan az erds
sostressz hatasara jelentkezett a Pn szamottevd gatlasa, mely kovetkeztében a két vonal értékei a
buzatol mar szignifikdnsan nem tértek el. A 4H addicids vonal szénasszimilacidja a 200 és 300
mM NaCl kezelésre a tobbi mintatol jelentdsen érzékenyebbnek mutatkozott. Ennek megfeleléen
az egyhetes regeneracio soran a 4H addiciés vonal kontrolljanak csak 40%-at tudta produkalni,
mig a tobbi vonal esetében ez az érték meghaladta a 80%-ot. Ezek az eredmények vildgosan
mutatjak, hogy a Manasz és a 7H addicios vonal mérsékelt sztomazaras soran is képesek voltak
fenntartani a fotoszintetikus kapacitasukat még 200 mM NaCl koncentracio esetén is amellett,
hogy a viztartalmuk csak mérsékelten csokkent. Ennek megfeleléen valdszinii, hogy a mérsékelt
¢és kozepes erdsségli sostresszre, a kielégité ozmotikus adaptacio melletti mérsékelt sztdbmazaras
hatékony stratégiat jelent a novény fotoszintetikus aktivitdsanak fenntartasara, és hasznos eszkoz
a sotolerancia jellemzésére.

Tobb szerzd véleménye is megerdsiti, hogy sostressz soran a fotoszintézist a sztomatikus

faktorok mellett nem-sztomatikus faktorok is befolyasoljak (CENTRITTO et al. 2003, HU et al.
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2013). A viztelitett C3 ndvényekben a Py normal, kornyezeti Ca ill. ennek megfelelé C; esetén,
telitési fényintenzitdson 4altaldban nem éri el azt a maximalis szintet, amit telitési CO:
koncentracié hatasara mutat (Pnmax, LAWLOR és CORNIC 2002). Mérsékelt sostressz esetén
altalaban a sztdmazarés tehet6 feleldssé a nettd fotoszintézis korlatozasaért. Ebben az esetben a
Pnmax helyreallithatdo a kornyezeti CO2 koncentracid novelésével, és a Cj altaldban csokken a
sokezelés idején. A Manasz és a 7H addicios vonalban az Pnmax még 200 mM-0s NaCl kezelés
esetén sem csokkent szignifikdnsan (a Pnmax adatok a dolgozatban nem keriilnek bemutatésra),
amit foként az okozott, hogy az Lns gyakorlatilag a kontroll szinten maradt, ami a valtozatlan C;
értékekben is megnyilvanult (2. D, F abra). Habar az Lns az Asakaze buzafajtaban enyhén
emelkedett, jelezve a mezofillum és a metabolikus folyamatok gatldo szerepének erdsodését, a
nagymértéki sztomazaras és a csOkkend Ci arra engednek kovetkeztetni, hogy a buzaban a
sokezelés soran a Pn jelentds csokkenését az Ls domindlja, amit a Cj vs. Pn gorbék alapjan
meghatarozott (LAWLOR 2002) Lns emelkedése is alatdmaszt. A fent emlitettekbdl kdvetkezden
a fotoszintetikus CO- fixalas folyamatai a buzaban érzékenyebbek a mérsékelt sostresszre, mint a
Manasz és a 7H addicidos vonal esetében, ahol a fixalast kizarolag a sztomarezisztencia
befolyasolta. A 4H addiciés vonalban a nagymértékii gs csokkenés ellenére mar a mérsékelt
sokoncentracid (200 mM) jelentds Ci novekedést valtott ki, mely a stressz fokozddasaval tovabb
emelkedett és a regeneracid végére sem csokkent a kontroll szintjére (2. D abra). A kezeletlen
mintahoz képest magasabb C; jelezheti, hogy a sztomak zarasa mellett els6sorban az Lns faktorok
allnak a Pn csokkenésének hatterében (QIN et al. 2010). A 4H addicios vonalban mar a 200 mM
NaCl indukalt sztdmazaras ellenére is az Lns jatszott dontd szerepet a Pn csokkenésében. Ezzel
ellentétben, a buzaban a sokezelések hatdsara az Ls dominanciajat figyeltiik meg, ugyanakkor az
Lns folyamatos erdsodését is regisztraltuk, mely a rehidracid végére megsziint. Ez utdbbi
mérsékelt Lns emelkedés hatterében nem csak metabolikus, hanem diffuziés folyamatok is
allhatnak (LAWLOR és CORNIC 2002, FLEXAS et al. 2004, DULAI et al. 2014). Az Asakaze
blzafajtaban ugyanis mar a kezdeti gyenge sokezelés is erds sztomazarast okozott, ami a CO2
karboxilacios folyamatokhoz valé hozzaférhetdségének a csokkenését is eredményezheti. Ebbdl
kovetkezbdleg valdszinli, hogy a sokezeléssel kivaltott kezdeti ozmotikus sokk kozvetve
hozzajarult az Lns fokozoddsdhoz a sztdmarezisztencia-novekedésen keresztiil. Mindezt
megerdsitik a 3. tdblazat adatai is, hiszen a bizdban a karboxilacids hatasfok (¢) mar a 200 mM-
os sOkezelés hatdsara is szignifikdnsan csokkent a kontrollhoz képest csakiigy, mint a 4H
addiciés vonalban. Ezzel szemben a kezelés e szakaszdban a Manasz és a 7H addiciés vonal a g,

a Cj és az ¢ értékeit is kozel valtozatlanul tartotta (2. B, D abra, 3. tablazat).
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3. tablazat. A ndvekvd sdkoncentracio, valamint a 2 napos (R2n) és 7 napos regeneracio (R7n) hatasa a buza
(Asakaze), az arpa (Manasz), a 4H addicios vonal (4H add) és a 7H addicids vonal (7H add) Py vs. Ci gorbék
kezdeti meredeksége alapjan szamitott (PFANZ et al. 2007) karboxilacios hatékonyséagara (g, mol CO; m2st). A
feltiintetett értékek a kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait mutatjak a standard hibaval. *: P<0,05 szinten szignifikans a

kontrolltdl, ns: nem szignifikans

NaCl koncentracio [mM] Regeneracio [nap]
Novényi Kontroll 100 200 300 2 7
anyag

Asakaze 0,0912 + 0,0791 + 0,0687 + 0,0622 + 0,0725 + 0,0876
0,0063 0,0075" 0,0035* 0,0036* 0,0082* 0,0040"
Manasz 0,0909 + 0,0923 + 0,0888 = 0,0453 + 0,0566 + 0,0853 =
0,0104 0,0079™ 0,0025™ 0,0052* 0,0065* 0,0047"s
4H add 0,0892 + 0,0712 + 0,039+ 0,018 + 0,0367 + 0,0349 +
0,0083 0,0062* 0,0037* 0,004* 0,0084* 0,0031*
7H add 0,0845+  0,0975 = 0,0978 + 0,0599 + 0,0702 + 0,0681 +
0,0078 0,0088"™ 0,0156"™ 0,0075* 0,0058* 0,0041*

Mint azt Downton és munkatarsai 1988-ban megallapitottak, a Cj valtozasaibol levonhato
kovetkeztetések bizonytalanok lehetnek részben a heterogén sztomazaras (BUCKLEY et al.
1997), részben a kutikularis transzspiraciéo (BOYER et al. 1997) miatt. Ugyanakkor kisérleteink
soran fokozatosan ndovekvd soterhelést alkalmaztunk, ami a heterogén sztomazaras — mely
egyébként sem altalanos jelenség (MOLNAR et al. 2004, DULAI et al. 2014) — valdsziniiségét
csokkentette. Mivel a Cj csokkenés az Asakaze buzafajtdban nem volt ardnyos a gyors és
erdteljes gs eséssel (2. B, D abra), lehetséges, hogy egy diffiizids gat vagy egy alternativ elektron
elvezetés megjelenése befolyasolta a Cj szintjét. Ezzel kapcsolatban tobb szerz6 mar normal
fényintenzitadson is felveti az alternativ folyamatok, mint pl. a fotorespiraci6 védd szerepének
lehetdségét (KOZAKI és TAKEBA 1996, CHAVES et al. 2009) abban az esetben, amikor a
CO; asszimilaciojat altalaban erdsen korlatozza és megndveli a nem-sztomatikus faktorok
jelentdségét, ami akar kizardlagossa is valhat, féleg az érzékeny névényekben (BRUGNOLI és
LAUTERI 1991, QIN et al. 2010). Esetiinkben a 300 mM NacCl altal kivaltott Py csokkenés a 7TH
addiciés vonalban az Ls és Lns kozel azonos mértékii megjelenésének tulajdonithatd, mig a
Manasz arpafajtdban az Lns a blUzanal kétszer magasabb értékeket vett fel, mialatt az Ls
paraméterében mérséklodést tapasztaltunk (2. E abra). Ugyanakkor a 4H addiciés vonal
fotoszintézisének szinte teljes gatlasa a nem-sztomatikus faktoroknak volt tulajdonithaté. Mindez
megnyilvanult a 4H addiciés vonal drasztikus Ci emelkedésében is, mely a gatlds mértékének
megfelelden a Manasz esetében is kifejezettebb volt, mint a 7H addicids vonalban. Itt szeretném
megjegyezni, hogy a 7H addiciés vonalban az Lns sdindukalt valtozasa mérsékelt stressz hatasara
a Manasz értékeihez hasonlitott, mig erds stressz esetén az Asakaze értékeit kovette.

Kovetkezésképp a 7H addiciés vonal fotoszintetikus kapacitdsa az adott stresszhelyzetben
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eldonyosebb paraméterekkel rendelkezd sziild tulajdonsédgaihoz hasonlitott, mig a 4H addicios
vonal minden 1ényeges paramétere elégtelennek bizonyult.

A sostressz, bar kiilonbozé mértékben, minden vizsgalt fajta, ill. vonal esetében
leszabalyozta, vagy karositotta a fotoszintetikus folyamatokat. Mint az ijabban vilagossa valt, a
stressz utani helyreallas lehetdségét és gyorsasagat a stressz erdssége mellett, az altala okozott
karosodas mértéke, valamint a novény érzékenysége is megszabja (CHAVES et al. 2009).
Amikor a fotoszintézist nagyrészt sztomatikus faktorok gatoljak, az eredeti folyamatok aktivitasa
viszonylag gyorsan helyreallithato a faktor elimindldsa utan a gs Ujboli emelkedésén keresztiil.
Mint azt az Asakaze esetében megfigyelhettiik, a PN mar a regeneracido masodik napjara elérte a
kontroll értékének 76%-at (2. C dabra). Ezzel ellentétben, amikor az Lns dominanciija
kovetkeztében a fotoszintézis kulcsfolyamatai is karosodnak, a regeneracios folyamat is lelassul
vagy részlegessé valik (DULAI et al. 2014). Mindez megfigyelheté a 4H addicios vonalban, ahol
a visszadntozés utani hetedik napra is csak a harmadara allt vissza az eredeti fotoszintetikus
kapacitas. Abban az esetben, ha a kezelés soran a nem-sztomatikus faktorok jelenléte
vitathatatlan volt, de nem kizardlagosan korlatoztak a fotoszintetikus folyamatokat, a vonalak
regeneracios kapacitdsa megmaradt, de az lassabban ment végbe, ahogy az a Manasz arpafajtara
is jellemzd. Mindez 6sszhangban all azokkal a korabbi eredményekkel, melyek az erds stresszt
kovetd helyredllast két szakaszra bontjak (KIRSCHBAUM 1988). A 7H addiciés vonal
regeneracios képességét valoszinlileg mar egyéb folyamatok is befolyasoltdk. Habar
fotoszintézise a periddus masodik napjara a buzahoz hasonld mértékii intenzitast vett fel, a
helyreallas lelassult és részleges maradt. Ennek hatterében a koraisag jelensége és az ezzel
parhuzamosan megjelend szeneszcencia allhat. A korai kalaszképzést mutatdé novényekre, a 7H
addicios vonalhoz hasonldan, a stressz soran mutatott mérsékelt sztomazaras és fejlett ozmotikus
adaptacios képesség is jellemzd (GONZALEZ et al. 1999), ami a késSbbiekben keriil
részletezésre. A mérséklet sztomazaras elénye abbol a szempontbol is elvitathatatlan, hogy a
novény adott hosszusagl szaraz vagy magas sokoncentricidval jellemezhetd periddust a
megfeleld szarazanyag-produkcio fenntartdsa mellett atvészelhet Gigy, hogy a transzspirdcios
hiités még a magas homérséklettel szemben is részleges védelmet biztosithat. Az Igri arpafajta
7H kromoszémaéja is koraisaghoz vezetett az Mv9krl buzafajta genetikai 4lloméanyaban, ahogy
azt Aranyi €s munkatarsai (2014), valamint Farkas és munkatarsai (2014) szabadfoldi kisérleteik
soran megfigyelték. Tiirkosi és munkatarsai (2016) pedig a Manasz korai viragzasat tapasztaltak.
Ennek megfeleléen a Manasz 7H kromoszémaja jelentdsen hozzajarulhatott ahhoz, hogy a 7H

addicids vonalban a sziil6i buzafajtahoz képest korabbi szarbaindulast figyelhettiink meg.
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4.1.3. A sokezelések és a regeneracio hatiasa az addiciés vonalak és a sziiloi fajtak
fluoreszcencia indukcios és P700 paraméterére
A sostressz erdsségétol, idétartamatol és a novény érzékenységétdl erdsen fliggve, a
fotokémiai és az elektrontranszport folyamatok a buzaban ¢és az 4arpaban egyarant
befolyasolhatjak a fotoszintetikus kapacitast (KALAJI et al. 2011). A kontroll és a 100 mM
soval stresszelt buza ¢psi paramétere szignifikansan magasabb, mialatt ¢neo paramétere

alacsonyabb értéket vett fel a tobbi vonalhoz képest (3. A, B abra).

SOKEZELES REGENERACIO SOKEZELES REGENERACIC')1
1 H
E
08
=06 H————aflaceccc...
w
o
© 04 | ~
’ —e— Asakaze Y. ST, :
02 | —O--Manasz -0,2
’ --A--4H add
0 -+ 0-+7H add 0

ONpq
aN,

o
Ny

:|30¢

FJ/Fm

0
0 100 200 300 R2n R7n 0 100 200 300 R2n R7n
NaCl koncentracié [mM] Regeneracioé [nap] NaCl koncentracié [nM] Regeneréacio [nap]

3. abra. A ndvekvo sokoncentracio, valamint a 2 napos (R2n) és 7 napos regeneracio (R7n) hatasa a buza (Asakaze),
az arpa (Manasz), a 4H addicios vonal (4H add) és a 7H addicios vonal (7H add) kettes fotokémiai rendszer effektiv
kvantumhatasfokara (¢esi) (A), @ nem-fotokémiai fluoreszcencia kioltas effektiv kvantumhatasfokara (¢pneg) (B), @
nem-szabalyozott energia disszipacio kvantumhatasfokara (¢no) (C), a PSII fotokémidjanak maximalis
kvantumhatasfokara (Fv/Fm) (D), az egyes fotokémiai rendszer effektiv kvantumhatasfokara (¢esi) (E), az egyes
fotokémiai rendszer donor oldali gatlasanak kvantumhatasfokara (gnp) (F), az egyes fotokémiai rendszer akceptor
oldali gatlasanak kvantumhatasfokara (¢na) (G), a PSI koriili ciklikus elektronaramlas effektiv kvantumhatasfokara
(dcer) (H) nevelési (220 uE m2s?) fényintenzitason. A feltiintetett értékek a kezelésenkénti ot ismétlés atlagait
mutatjak a standard hibaval
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A sokezelések sordn szamottevo valtozast nem detektaltunk az Asakaze fluoreszcencia
indukcios paramétereiben, viszont a regeneracid 7. napjara a dneg értékében jelentds csokkenés
kovetkezett be. Ezzel ellentétben a 4H addicidés vonal ¢psy paramétere mar a 200 mM NaCl
hatasara érzékenyen reagalt, mely kovetkeztében az arpa és a 7H addicids vonal értékeinél
szignifikansan alacsonyabb volt (P<0,05). Mindez vilagosan mutatja, hogy 200 mM NacCl
koncentracidig a buzaban, a Manasz darpafajtdban, valamint a 7H addiciés vonalban az
elektrontranszport-folyamatokat a sostressz nem befolyasolta. Ebbdl kovetkezdleg nem
valoszinli, hogy a PSII soérzékenysége vagy a fotoszintetikus elektrontranszport leszabalyozasa
szerepet jatszana a fotoszintetikus kapacitas csokkenésében, még az Asakaze fajtdban sem, ahol
a Pn szignifikansan csokkent (2. C é&bra). Ezt a kovetkeztetést az is alatamaszthatja, hogy az
Asakaze effektiv kvantumhatasfoka a stressz fokozodasaval parhuzamosan sem csokkent.
Mindazonaltal a ¢psi ebben a fajtaban mar a kontroll névényben is alacsonyabb volt a tobbi
vizsgalt vonalhoz képest, ezért valdszinli, hogy a PSII koriili fotoszintetikus elektrontranszport
leszabalyozasa mar a kezeletlen novény esetében is erdteljesebben fennallt, ami nem lehet a
sokezelés eredménye. Ezzel szemben a ¢psi valtozasa a 4H addicids vonalban vilagosan jelzi a
PSII altal hajtott elektrontranszport soérzékenységét amivel parhuzamosan, ha nem is azonos
mértékben a Pn is drasztikusan csdkken (2. C abra). Ezt erdsiti meg az a tény is, hogy a 200 mM
sokezelés hatdsara a ¢psi csokkenésével parhuzamosan a ¢npg erteljes ndvekedését
regisztraltuk a 4H addicidés vonal esetében, mely az arpafajta és a 7H addicids vonalban az
erdsebb sostressz kovetkezményeként jelentkezett (3. A, B abra). Mivel a ¢psy a 7H addicios
vonalban és az arpaban a legmagasabb sOkoncentracidé hatdsara redukalddott, viszont a 4H
addicids vonal esetében tovabbi visszaesés nem tortént, ezért a harom minta értékei kozott mar
nem volt jelentds eltérés, viszont a buza értékeitdl szignifikansan elmaradtak (P<0,05). Mindez
vilagosan mutatja, hogy a fotoszintetikus elektrontranszport folyamatok leszabalyozasa erds
sostressz sordn az emlitett vonalakban jelentés mértékli. Ezzel parhuzamosan, a stressz e
szakaszaban (300 mM NaCl) a fényvédelem hatterében all6 folyamatok mar nagymértékii
szerephez jutottak, amit az is megerdsit, hogy az addicids vonalak €s az arpa ¢npg €s Pnp értékei
nagymértékben feliilmultdk a buzéban detektaltakat (3. B, F dabra). Mivel a fotoinhibicio
elkeriilését segitd mechanizmusok a fotokémiai folyamatokkal ,,versengve” az elnyelt
fényenergia egy részét is elvezetik, a fotokémiai események valdszinliségét is csokkentik, amit a
drsi valtozasai is alatamasztanak (GENTY et al. 1989). Ezzel parhuzamosan pedig a fénygyijté
komplexekben (LHCII) fokozodik a gerjesztési energia non-radiativ disszipacigja (HORTON és
RUBAN 2005, CHAVES et al. 2009). Figyelembe véve, hogy ezekben a vonalakban a PSI

akceptor oldali gatlasabol eredé nem-fotokémiai kioltds (¢pna) nem novekedett (3. G abra),
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ugyanakkor a Pn csokkenését az Lns korlatozta (2. F abra), a PSII altal hajtott elektrontranszport
leszabdlyozasa részét képezhette a fotoszintetikus kapacitas csokkenésének.

Amennyiben sostressz hatasara csak a linedris elektrontranszport miikdodne, ez gatolt CO2
fixalas esetén a PSI akceptor oldalanak tulredukalodéasat okozna. Ugyanakkor a ¢na paraméter
egyik vonalban sem emelkedett meg azzal parhuzamosan, hogy a magas ¢neq az Asakaze
kivételével minden vonalra jellemz6 volt (3. B, G 4bra). Ebbdl kovetkezéleg olyan, nem-linearis
elektronelvezetdé utak indukalodhattak, melyek részben megel6zik a PSI akceptor oldaldnak
talredukalodasat, ezzel parhuzamosan pedig fenntartjdk az ATP képzéshez és az NPQ
kialakulasahoz is sziikséges ApH-t. Amellett, hogy jelentdsége stressz-mentes koriilmények kozt
is elvitathatatlan (MUNEKAGE et al. 2004), a PSI koriili ciklikus elektrontranszport (CEF)
folyamatarol ismert, hogy indukalodéasa kifejezetten eldnyds lehet ozmotikus- vagy sostressz
soran, amikor a CO, megkotése gatolt, viszont magasabb ATP igény alakul ki (GOLDING és
JOHNSON 2003, RUMEAU et al. 2007, DULAI et al. 2014). Emellett a CEF a
lumensavanyodas, ill. az NPQ fenntartasan keresztiil részt vesz a fénybegytijtés szabalyozasaban
is, ami a PSII karosodéasanak lehetdségét is csokkenti. Ez kiilondsen jelentds lehet a 4H addicios
vonal esetében, ahol a dnpg €s a Pcer mar a 200 mM-os sOkezelésre is drasztikusan emelkedett
parhuzamosan a ¢na csokkenésével (3. B, G, H dbra). Ugyanakkor erds stressz esetén szerepe a
Manasz arpafajtaban és a 7H addicids vonalban sem kétséges, ahol a ¢na az erésddd sokezelés
ellenére szintén nem emelkedett. Ezzel kapcsolatban mindenképp érdekes megjegyezni, hogy az
Asakaze buzafajtdban a ¢npq értéke €s a CEF aktivitdsa mar stressz-mentes kornyezetben is
meghaladta a tobbi vonalét, aminek pontos magyarazata még tovabbi vizsgélatokat igényel.

Vizhiany vagy sostressz sordn a fotokémiai és az elektrontranszport folyamatok valtozésa
részét képezheti a nem-sztomatikus gatlasnak (KECK és BOYER 1974, GIARDI et al. 1996,
KALAJI et al. 2011, DULAI et al. 2014). Mivel azonban a PSII optimalis kvantumhatasfokat
(Fv/Fm) még a leger6sebb sokezelés sem befolyasolta (3. D abra), valamint a szabalyozatlan
formaban torténd energiadisszipacid (Pno) még a legérzékenyebb 4H addicids vonalban is
mérsékelten csokkent (3. C dbra), a primer fotokémiai folyamatokat a soOstressz nem
befolyasolhatta (HANACHI et al. 2014). Mindez megerdsiti azt, hogy a fentebb részletezett
védekezd/szabalyozd folyamatok hatékony védelmet nyujtottak a sostressz hatasaival szemben,

aminek kovetkeztében a PSII irreverzibilis kdrosodasa sem kovetkezhetett be.

4.1.4. A 200 mM NaCl kezelés hatasa a 7H addiciés vonal és a sziil6i fajtak natrium és
kalium tartalmara
A gazcsere ¢s a fluoreszcencia indukcios paraméterek alapjan a mérsékelt sostressz (200

mM) hatasara a 7H addicios vonal bizonyult sétoleransabbnak a buzafajtanal, ennek megfeleléen
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az analitikai vizsgalatokat a 7H addicios vonalon és a sziil6i fajtakon végeztiik el. Mivel a 200
mM NaCl alkalmazasa sordn tapasztaltunk szignifikans kiilonbséget a 7H addicids vonal és a
buza kozott, ezért a sostressznek ebben a fazisdban vizsgaltuk a vonalak kozti tovabbi lehetséges

kiilonbséget a levelek és a gyokérzet kalium és natrium tartalmanak valtozasan keresztiil.
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4. abra. A 200 mM NaCl kezelés hatasa a bliza (Asakaze), az arpa (Manasz) és a 7H addiciés vonal (7H add)
hajtasanak kalium és natrium tartalmara (A), valamint a gyokerek kalium és natrium tartalmara (B). A feltlintetett
értékek a kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait mutatjak a standard hibaval

A vartaknak megfelelden, a kontroll mintak natrium tartalma kozott jelentds kiilonbségek
nem mutatkoztak meg (4. abra). Ugyanakkor a 200 mM-os sokezelés hatasara a novények
hajtasaban és gyokerében is nagymértékli natrium felhalmozodast tapasztaltunk. A sokezelt buza
¢s a 7H addicios vonal hajtasaban a natrium tartalom 70-74 mg kozotti értékeket mutatott. Ezzel
ellentétben az arpaban a hajtas felé¢ iranyuld natrium szallitdsa erdteljesebb gatlas alatt allt,
hiszen jelentdsen alacsonyabb (59 mg g* szaraz témeg) natriumot hatiroztunk meg. A hajtas
iontoxicitasat mérsékld mechanizmusoknak az arpak sotolerancidjanak kialakulasaban
kiemelked6 szerep juthat, ahogy azt Kook és munkatérsai (2009) eredményei is megerdsitik. A
Manasz levelének alacsonyabb natrium felhalmozodasaval parhuzamosan, gyokereinek natrium
tartalma a btza és a 7H addicios vonal értékeinek kétszeresét mutatta. Az eredmények alapjan

megallapithatjuk, hogy az arpara jellemzé séakkumulalo tulajdonsagot a gyokerek esetében a 7H
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arpa kromoszoma jelenléte nem befolyasolta. A hajtasbol torténd Na® kizarasa mellett, a
vakuoélumba irdnyuld kompartmentalizacidja is részét képezi a sostressz alatti alkalmazkodasi
folyamatoknak, melyekkel a citoplazmatikus Na* sejtkarosité hatasai elkeriilhet6k (WIDODO et
al. 2009), illetve az ozmotikus adaptacios képesség is novelheté (GORHAM et al. 1985). A 7H
addicios vonal hajtasaba szallitott Na* jelentds része valdsziniileg a vakudlumba halmozodott fel,
hiszen a 200 mM NaCl kezelés hatasara is kielégitd szinten tartotta szénasszimilacigjat és PSII
aktivitasat (2. C és 3. A abra). Ezzel ellentétben a buizék altalaban a jobb sotolerancia eléréséhez
a Na* hajtasba iranyuld szallitasat mérséklik (GORHAM 1990), mely az Asakaze fajtaban a 200
mM NaCl kezelés esetén nem valdsult meg és ez feltehetdleg a gyengébb fotoszintetikus
kapacitasadhoz is hozzajarult. Az arpaban viszont a felvett Na* jelentdsebb része a gyokérben
akkumulalodott és mivel a séstressz a vonalak koziil a legkevésbé az arpa gyokér produkciojat
gatolta, ezért a 7H addiciés vonalhoz hasonloan feltételezhetden a Na® a vakuolumba
transzportalddott, mely szervetlen ozmotikumként a hatékony vizmeg0Orzést is segithette (2. A
abra). Mivel a 7H addiciés vonal a Na* felvételében, valamint a hajtas és gyokér kozti
megosztasaban is a buzdhoz hasonloan reagalt, ezért a 7H arpa kromoszémanak a natrium
tartalom szabalyozasaban betoltott szerepe nem meghataroz6. Darkd és munkatdrsai (2017)
eredményei szintén megerdsitik, hogy a 7H addicioés vonal esetében a kiemelkedd sétolerancia
kozvetleniil nem kapcsolddik a Na* szallitds szabalyozasahoz, hiszen a sdkezelésre érzékenyebb
Asakaze buzafajta €s a toleransabb 7H addicios vonal gyokerében és hajtasdban hasonld mértéki
Na* felhalmozodast tapasztaltak.

A kontroll mintdk gydkerében mérhetd kalium tartalom kozott nem tapasztaltunk jelentds
eltérést, viszont a buza hajtasaban 7, illetve 11 mg g? értékkel alacsonyabb kalium tartalmat
mértiink, mint az arpa és a 7H addicios vonal leveleiben (4. abra). A K™-nak t6bb szempontbdl is
kitlintetett szerepe van az abiotikus stressztolerancia kialakitdsdban, ezért a stressz sordn
fenntartott optimalis mennyisége magasabb toleranciat biztosithat (WANG et al. 2013). A hajtas
al. 1990), s6t a K* hiany kovetkeztében az ozmotikus stressz indukalt sztomazaras is gatlodhat
(BENLLOCH-GONZALEZ et al. 2010). A sokezelés eredményeként a buza a sajat
kontrolljahoz képest ugyan jelentdsen, de az addicioés vonalhoz és az arpahoz viszonyitva kisebb
mértékben veszitett hajtasanak kalium tartalmabol. Ebbdl adéddan a bliza sokezelések hatasara
megfigyelt erdteljesebb sztomazarddasat a kalium hiany valosziniileg nem korlatozta, mig az
arpaban és a 7H addicidés vonalban, mas befolyasolé folyamatok mellett, a jelentdsebb K*
veszteségnek is meghatarozé szerep juthatott a sostressz alatti relative magas gs fenntartasaban (2.
B abra). A gyokérben tapasztalt kalium tartalom-valtozasokat tekintve, a 7H addicids vonal a

buzaval mutatott hasonldsagot, mely a kalium tartalom jelentds visszaesésében figyelhetd meg.
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Mivel a K" a gyokérnovekedés folyamatiban is nélkiilozhetetlen (ROMHELD és KIRKBY

2010), ezért az arpa soOstressz soran mutatott sikeresebb gyokérprodukciojaban (2. tablazat) a

gyokér sejtjeinek K* ellatottsaganak eredményesebb megdrzése is jelentdsen hozzajarulhatott.

4.1.5. A 200 mM NaCl kezelés hatasa a 7H addicios vonal és a sziiléi fajtak prolin
tartalmara
A 7H addicids vonal és a sziil6i fajtak 200 mM NaCl hatdsdra mutatott ozmoregulacios
képességét a hajtas és a gyokér prolin tartalmanak valtozasa alapjan vizsgaltuk (5. abra). A prolin
a kezeletlen novényekben, kiilondsen a hajtas tekintetében (7. A abra), nagyon alacsony

tartalomban volt jelen.
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5. abra. A 200 mM NacCl kezelés hatasa a buza (Asakaze), az arpa (Manasz) és a 7H addicios vonal (7H add)
hajtasanak (A) és gyokerének (B) prolin tartalmara. A feltiintetett értékek a kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait

mutatjak a standard hibaval

A sokezeléssel (200 mM NaCl) erételjes prolinszint emelkedést valtottunk ki a tesztelt
genotipusok hajtasaban és gyokerében is, viszont a levelekben akkumulalt mennyiség jelentdsen
meghaladta a gyokérzetben mért értéket (P<0,05). A gyokerek esetében az arpa prolin tartalma
74 ung-mal novekedett a kontroll értékhez képest, mig a buzaban 34 pg-os emelkedést
tapasztaltunk a sokezelés hatasara (7. B abra), ugyanakkor a hajtas vizsgalatakor az elébbiekkel
ellentétes valtozasokat figyeltink meg. A 7H kromoszéma ozmotikus adaptacidoban leirt

(TEULAT et al. 1998, DARKO et al. 2017) szerepére utalhat, hogy az addiciés vonal
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gyokerének prolin tartalma, — az arpa szintjét ugyan nem elérve — de olyan mértékben fokozodott,
mely mar jelentésen hozzdjarulhatott a magas ¢s értékkel parhuzamosan mutatott hatékony
vizmegdrzéshez mérsékelt (200 mM) sostressz kezelésben. A hajtas esetében viszont a 7H
addicids vonal az arpa prolinszintjét feliilmulva, a sziiléi buzaval mutatott kozel azonos mértéki
prolin felhalmozo6dast, mely altalaban magasabb sotoleranciaval parosuld jelenségként ismert
(SZEGLETES et al. 2000, ASHRAF és FOOLAD 2007). Emellett a so6érzékeny btizaknal
megfigyelheté a prolin és a natrium tartalom kozotti pozitiv korrelacio is (POUSTINI et al.
2007). Az Asakaze buzafajta és a 7H addicios vonal hajtdsdban a prolin €s natrium tartalom
tekintetében hasonld valtozasokat detektaltunk, viszont a blza esetében a relative magas prolin

tartalom kevésbé kompenzalta a hajtasban akkumulalodott Na™ negativ hatasat.

4.1.6. A 4H és a 7H addicios vonalakhoz kapcsolodo eredmények dsszegzése

A vizsgalt genotipusokat Osszehasonlitva megallapithatjuk, hogy mind a CO2
asszimilacio, mind a fotoszintetikus elektrontranszport folyamatok hasonlé tendencidkat
mutattak az arpaban ¢és a 7H addicids vonalban, melyek mérsékelt sostressz hatasara eltértek a
buza és a 4H addicios vonal ugyanazon folyamataitol. A Manasz és a 7H addiciés vonal esetében
a fotoszintetikus kapacitas gyenge sztoémazaras mellett csak enyhén csokkent, féleg sztomatikus
faktorok gatoltak, és a nem-fotokémiai kioltas hatterében allo folyamatok jelentdsége sem volt
kifejezett a stressz e szakaszdban. Azonban a 4H addicids vonal fotoszintetikus paraméterei
erdsen romlottak. Annak ellenére, hogy az Asakaze buzafajta CO2 megkotése mar mérsékelt
stressz esetében is erésen csokkent, a nem-sztomatikus gatlas pedig mérsékelten emelkedett, a
fluoreszcencia indukcios paraméterei gyakorlatilag nem valtoztak.

Mivel a 7H addicios vonal a Na® felvételében, valamint a hajtds és gyokér kozti
megosztasaban is a buzdhoz hasonléan reagalt, ezért a 7H kromoszomanak a Na® tartalom
szabalyozasaban betoltott szerepe nem lehet meghatarozo (DARKO et al. 2017). Habar a 7H
addiciés vonal hajtasa az arpahoz hasonldan jelentds kalium tartalom csokkenéssel reagalt, ez
részben feleldssé tehetd a sostressz hatdsara mutatott relative magas sztomakonduktancia
fenntartasaért, mely a fotoszintetikus kapacitast is pozitivan befolyasolta. A 7H addicios vonal
gyokérzetében a prolin mennyisége az drpahoz hasonléan megemelkedett, mely kovetkeztében a
buzanal hatékonyabb ozmotikus adaptaciora volt képes (DARKO et al. 2017). A fent emlitett
jelenségek Osszefiiggésbe hozhatok a biomassza produkcidban kimutatott kiilonbségekkel is.
Habar a fotoszintetikus kapacitds és a szdrazanyag-produkcio kozotti Osszefiiggés gyakran csak
indirekt (FLOOD et al. 2011), az a Manasz ¢és a 7H addiciés vonal mérsékelt sostresszel
szembeni igéretesebb tolerancidjaval hozhaté kapcsolatba. Eredményeink szerint tehat a 7H

addicios vonal mérsékelt stressz esetén is képes fenntartani fotoszintetikus aktivitasat, arra enyhe
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sztdmazarassal reagal, mely egy hatékony ozmotikus adaptacioval és koraisdggal Otvozve
elényds védekezési stratégia lehet a kedvezotlen periddusok elkeriilésére/atvészelésére. A fenti

megallapitasok alapjan alkalmas jeldlt lehet a buza sétolerancidjanak fokozésara.

4.2. A buza és az Aegilops vonalak so- és szarazsagtoleranciajanak vizsgalata
42.1. A s6- és szarazsagstressz hatiasa a buza és Aegilops vonalak biomassza
produkcidjara
A novények életfolyamatai a sostresszre és a vizhianyra, bar kiilonb6z6 mértékben, de
erosen érzékenyek, aminek kovetkeztében mind a biomassza-produkcid, mind a termoéképesség
jelentésen csokkenhet (DE SOUZA et al. 2003). A stresszfaktorok novekedésre, valamint a
hajtas/gyokér aranyra kifejtett hatasait a szdrazanyag produkcion keresztiil vizsgaltuk, a 300 mM

NaCl-dal kezelt, valamint a 10 napig szarazsagstresszelt novények 7 napos ujradntdzését

kovetden (4. tablazat).

4. tablazat. A 300 mM NacCl és a 10 napos vizhiany hatasa a biiza (Mv9krl), az Aegilops umbellulata vonalak
(MvGB 420, AE 740/03) és az Aegilops comosa vonal (TA 2760) biomassza produkciojara. A gyokér és hajtas

tdmeg meghatarozasa a kisérlet végén, a 7 napos regeneracio utan tortént. Zardjelben a kezelésekben kapott érték a

kontroll szdzalé¢kaban kifejezve olvashato. A feltiintetett értékek a kezelésenkénti 10 ismétlés atlagait mutatjak a

standard hibaval. *: P<0,05 szinten szignifikans a kontrolltol, ns: nem szignifikans

NOVENYI ANYAG
BIOMASSZA MVOKIL MVGB 420 AE 740103 TA 2760
HAJTAS/GYOKER ARANY (biiza) (Aegilops) (Aegilops) (Aegilops)
Kontroll (NaCl) 0,474£009  0277+0,044  0,4430,06 0,223+0,02
Kezelt (NaCl) | 0,258+0,101%  0,184+0,035%  0,282+0,064*  0,095:0,016*
. (54,43%) (66,43%) (63,66%) (42,6%)
GYOKER TOMEG
(g/ndvény) Kontroll (10n) 0,069£0,04  0023:0,016  0,053£0,008  0,019£0,0018
Kezelt (10n) 0,061£0,03  0,029+0,017"  0,046+0,009  0,014+0,0021%
(88,4%) (126,09%) (86,79%) (73,68%)
Kontroll (NaCl) 1,76+0,15 1,58+0,23 1,841+0,22 0,742+0,042
Kezelt (NaCl) 0,703+0,10*  1,09:0,19%  0,9130,199*  0,355£0,016*
o (39,94%) (68,98%) (48,59%) (47,84%)
HAJTAS TOMEG
(g/nbvény) Kontroll (10n) 0,294+0,022  0,132+0,009  0,152£0,023  0,144+0,014
Kezelt (10n) | 758:10,0019™  0,109£0,011%  0,099+0,024%  0,101£0,022%
(87,75%) (82,57%) (65,13%) (70,14%)
Kontroll (NaCl) 3,71%0,56 5,70+1,09 4,15+0,46 3,33£0,30
Kezelt (NaCl) 2,7240,30* 5,92:£0,82" 3,24+021%* 3,74+0,43"
HAJTAS/GYOKER
ARANY Kontroll (10n) 4264128 5,74+1,08 2.87+0.38 7.58+1,02
Kezelt (10n) 4.23+0,73™ 3,76:0,72* 2,15+0,30% 7,21+1,81"
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A sokezelt novények esetében alkalmazott vizkulturas rendszer kedvezdbb feltételeket
teremtett a biomassza produkcié szempontjabol, mint a szarazsagstressz vizsgalatdnal hasznalt
foldes rendszer. Ugyanakkor a kontroll értékekhez képest a szarazsagstressz kisebb mértéki
gatlast fejtett ki a hajtas és gyokérzet novekedésére, mint a NaCl jelenléte. A szarazsag kozel
azonos mértékl csokkenést okozott a buza és a TA2760 vonal hajtasaban és gyokérzetében, ezért
H/GY aranyuk jelentdsen nem valtozott. Az MvGB420 vizsgalatakor a gyokértomeg 26%-0S
novekedését tapasztaltuk a 10 napos vizhidny hatdsaként, igy a H/GY ardny szignifikdnsan
csokkent, mely az AE740/03 vonal esetében is megmutatkozott. A gyokérnovekedés fenntartasa
a tlrdképesség szempontjaboél mindenképp elonyds tulajdonsagként értékelhetd, hiszen a
vizfelvétel lehetdségét a mély és kiterjedt gyokérrendszer vizhidny esetén is részben biztosithatja
(MARCUM et al. 1995), valamint a szarazsagtoleranciat is jelezheti (HOFFMANN és BURUCS
2005). Habar az MvGB420 hajtasndvekedését is relativan sikeresen fenntartotta a
szarazsagstressz ellenére, viszont a vizhidny legkisebb mértékben a buza hajtds produkciojat
korlatozta. A hajtasndvekedés sikeres megdrzése az Mv9krl buzafajta vizhidnnyal szembeni
kisebb érzékenységére is utalhat, ahogy azt Majer és munkatarsai (2008) is megfigyelték
kiilonb6z6 szarazsagtolerancidval jellemezhetd buzafajtak vizsgalata soran.

A soéstresszelt mintdkat Osszehasonlitva azt tapasztaltuk, hogy kontroll kezelésben még
nem volt jelentds eltérés a blza és az MvGB420 hajtas produkcidjaban, ugyanakkor az
MvGB420 hajtasanak novekedését 29%-kal kisebb mértékben gatolta a 300 mM koncentracidju
NaCl, mint a blza vonalét. S6t az MvGB420 soérzékenysége — a kontrollhoz viszonyitott
biomassza csokkenés mértéke alapjan — a tobbi Aegilops vonalhoz képest is kevésbé volt
kifejezett. Ugyanakkor a sokezelt MvGB420 gyokér novekedését kevésbé tudta sikeresen
meglrizni a vizhianynal tapasztaltakhoz képest, igy a TA2760 vonalhoz hasonléan nem
valtoztatta H/GY aranyat. Ezzel szemben a buza és az AE740/03 jelentésen kisebb H/GY
arannyal reagalt a sOkezelésre, melyet nem a sikeresen fenntartott gyokérnovekedés, hanem a

hajtastomeg drasztikus csokkenése okozott.

4.2.2. A vizhiany és a regeneracio hatasa a buiza és Aegilops vonalak vizallapotara, prolin
tartalmara és gazcsere paramétereire
Vizhidny hatdsara valtozas all be a novények vizegyensulydban, ami altaldban
megnyilvanul mind az RWC, mind a vizpotencial csokkenésében (BAJJI et al. 2001). A
szarazsagkezelések soran a vizgazdalkodast jellemzé RWC 22-42% kozotti csokkenést mutatott
a vizhiany 7. napjara a kontroll értékekhez képest (6. A abra). Ezt a jelents csokkenést az
AE740/03 vonal esetében csupan a 10 napos vizhidny hatasara tapasztaltuk, mely kovetkeztében

RWC értéke a buzahoz és az MvGB420-as vonalhoz hasonloan alakult. Mig a TA2760 az er6s
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vizhidnyra a 7 napos RWC ¢értékhez képest nem reagalt tovabbi csokkenéssel és a regeneracio 7.
napjara sikeres helyreallast mutatott, mely a tobbi vonalban is megfigyelhetd. Amennyiben
szarazsadg hatasara a novények hatékonyan megoérzik vizkészletiiket, vagy ilyen koriilmények
kozott is képesek vizfelvételre, az jo lehetOséget biztosit szamukra a szaraz periodus
atvészelésére (MOLNAR et al. 2004). Mindez azonban nem feltétleniil jelenti azt, hogy
fotoszintetikus folyamataik ne lennének érzékenyek a vizhianyra (DULAI et al. 2006, 2014).
Egyes megfigyelések alapjan a szarazsagra alacsonyabb H/GY ardnnyal reagdlé ndvények
sikeresebben tarthatjak fent RWC értékiiket (MORGAN 1984). Ennek megfeleléen az
MvGB420 vonal a kezelés 7. napjaig hatékonyan Orizte viztartalmat, annak ellenére, hogy gs
paramétere az egyéb vizsgalt vonalakhoz hasonlé mértékben csokkent. Ezt erdsitik meg Dulai és
munkatarsai (2014) megfigyelései is, ahol buza-kecskebuza amfiploidokban a hatékony
gyokérnovekedés javitotta a ndvények vizallapotat, mely jobb ozmotikus stressz-toleranciaval
parosult. Az eredményesen fenntartott gyokérndvekedés a kezelés 10. napjadn a viztartalmat

tekintve mar nem jart elonnyel, hiszen a vonalak kozel azonos RWC értékeket vettek fel.
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6. abra. A 4 napos (4n), 7 napos (7n) €s 10 napos (10n) vizhiany, valamint a 2 napos (R2n) €s a 7 napos regeneracio
(R7n) hatasa a biza (Mv9kr1), az Aegilops umbellulata vonalak (MvGB 420, AE 740/03) és az Aegilops comosa
vonal (TA 2760) relativ viztartalmara (RWC) (A), a hajtas ozmotikus potencialjara (B), a gy6kér prolin tartalmara
(C) és a hajtas prolin tartalmara (D). A feltiintetett értékek a kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait mutatjak a standard

hibaval

Egyes tanulmanyok ravilagitottak a szarazsagtolerancia és az ozmotikus adaptacios

képesség kozotti pozitiv dsszefiiggésre (KEREPESI és GALIBA 2000). A hajtas OP értékében
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az RWC adataihoz hasonldan a 4 napos vizhidnyra még nem tapasztaltunk valtozast, viszont a 7
napos szarazsagra, az AE740/03 vonaltdl eltekintve, a kontrollhoz képest minden ndvényben mar
szignifikans csokkenést mérhettiink (6. B abra). Az RWC valtozasaihoz hasonléoan a TA2760
vonal 7 és 10 napos OP értékei kozott nem volt kiilonbség, és a tobbi vonalhoz képest a vizhiany
10. napjan regisztralt értéke jelentdsen magasabban is alakult. Ezek alapjan a TA2760 szamara a
10 napos 06ntozés nélkiili periddus mérsékeltebb stresszként 1épett fel a tobbi vonalhoz képest,
ugyanakkor a regeneracid 7. napjara az OP minden mintaban a kontroll szintre allt vissza. Az OP
értékekben tapasztalt csokkenés ozmotikusan aktiv anyagok akkumulaléddsabol is adodhat
(MORGAN 1984), melyek az ozmotikus adaptacion keresztiil a bliza termésmennyiségére is
pozitiv hatast gyakorolhatnak (MORGAN 1983). Mas szerzok is megerdsitik, hogy azokban a
ndvényekben, melyekben hatékony ozmoregulacidos mechanizmus miikodik, eredményesebb
lehet a gyokérnovekedés és a vizfelvétel fenntartdsa, mely sikeres stratégia lehet a sejtek
viztartalmanak megérzésére (CLIFFORD et al. 1998, DULAI et al. 2014).

Az ozmotikus adaptacioban résztvevd prolin a gyokerekben mar a gyenge vizhiany
hatasara is minden vonalban novekedést mutatott, mely a buza esetében a kontroll allapotaban
meghatarozott érték tobb, mint hétszeres emelkedésében tiikr6z6dott (6. C abra). Ez a novekedés
segithette az RWC sikeres megtartdsat a 4 napos kezelés soran. A gyokerekbdl a hajtas felé
iranyuld prolin transzport vagy a hajtasban indukalt prolin szintézis a stressz e szakaszan nem
volt jelentds a vizsgalt novényekben. A 7 napos vizhiany a TA2760 és az MvGB420 vonalak
gyoOkereiben a prolin tartalom tovabbi fokozddasat indukalta, mig a buza és az AE740/03
esetében csupan az erdsebb vizdeficitnél detektalhattunk jelentdsebb nodvekedést az enyhe
szarazsagkezeléshez képest. Ezzel parhuzamosan az egyhetes vizhiany, az AE740/03 kivételével
a hajtas prolin tartalmat fokozva az OP jelentdsebb csokkenéséhez is hozzajarulhatott, viszont a
TA2760 vonalban a hajtas prolin szintjének tovabbi emelkedése nem csokkentette a 10 napos
kezelésnél mért OP értékét (6. B, D abra). A szarazsagstressz 10. napjan az MvGB420 és az
AE740/03 gyokérzetében mért prolin tartalom szignifikdnsan feliilmtlta a buza €s a TA2760
értékeit, de a hajtds esetében a buza mutatta a legmagasabb prolin szintet, mig a TA2760
vonalban kozel azonos értékeket detektaltunk. A buza leveleinek prolin tartalma tobb mint
dupldjat érte el az MvGB420 vonalnak és az AE740/03 értékeit is jelentdsen meghaladta.
Ugyanakkor az OP és RWC paraméteriik kozel azonos értékeket mutatott az erés vizdeficit
hatasara, melybdl arra kovetkeztethetiink, hogy a két Ae. umbellulata vonalban a prolin mellett
esetleg mas ozmotikumok szintézise is indukalddhatott a kezelések soran. Ezt erdsitik meg azok
az eredmények is, melyek a betain, vagy glicin-betain felhalmozodasnak is jelentds szerepet
tulajdonitanak az ozmoprotekcioban (MURATA et al. 1992, CHEN és MURATA 2008). A

hajtasban a nagymértékii novekedés ellenére mar az 6ntdzés 2. napjara a kontroll szint kozelébe
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esett vissza a novények prolin szintje, mely az AE740/03 kivételével tovabbi csokkenéssel
reagalt a relaxacids peridodus 7. napjara. A prolin tartalom csokkenésével az OP értékek is
helyreédllast mutattak. A gyokerek esetében a TA2760 reagélt a legkisebb prolin tartalom-
novekedéssel és regeneracidja is lassabban kovetkezett be, s6t az egyhetes ontdzés hatasara a 4
napos szarazsagnal megfigyelt értékekhez hasonldkat mérhettiink. Osszességében elmondhato,
hogy a vizhiannyal parhuzamosan az RWC ¢és az OP minden vonalban csokkent, a gyokér és a
hajtas prolin tartalma emelkedett. Az egyes vonalak kozott kimutathato kiilonbségek értékelésére
a késobbi fejezetekben olvashatd paraméterekkel dsszefiiggésben kertil sor.

A talaj vizellatottsaganak csokkenésével parhuzamosan a ndvények folyamatos
sztomazarassal reagaltak, mely a leghatékonyabb mod a vizvesztés csokkentésére (CORNIC
2000, MOLNAR et al. 2004, DULAI et al. 2014). Mig a 4 napos szarazsag kovetkeztében a
kontroll gs érték 36-60%-at, addig a 7 napos kezelés soran mar csupan 8-24%-at érték el a
vizsgalt vonalak (7. A abra). A TA2760 vonal a 4 és 7 napos dehidratacié soran is a buzanal
szignifikdnsan magasabb ¢s-t mutatott, viszont a mintak kozti kiilonbség a 10. napon regisztralt
teljes sztomazarassal megsziint. A regenerdci6 2. napjara gyors és jelentés ¢s novekedést
tapasztaltunk valamennyi mintdban, viszont a tovdbbi 5 napos Ont6zés a TA2760 és az
MvGB420 esetében nem eredményezett teljes gs helyreédllast. A gazcserenyildsok zarasa nemcsak
a transzspiracios vizvesztés mérséklését segiti eld, hanem abban az esetben, amikor egyéb tényezok
kornyezetéb6l a mezofillum intercellularis tereibe. Ez természetesen a Cj csokkenését
eredményezheti (FLEXAS és MEDRANO 2002). A buza C; értékei a 4 napos szarazsag hatasara
mutattak csokkenést, majd a teljes sztdmazaras ellenére a 10. napra a kontroll mintara jellemzd
értekre emelkedett vissza, mely a TA2760 ¢és az Mv(GB420 vonaltdl szignifikdnsan az erés
szarazsagkezelés €s a regeneracid soran sem tért mar el (7. B 4dbra). Habar a C; valtozasai alapjan
levont kovetkeztetések némileg bizonytalanok is lehetnek (DOWNTON et al. 1988), az Gsszes
vizsgalt vonalban kimutathatd alacsony sztdmakonduktancia mellett emelkedé Ci, mar azt is
jelezheti, hogy a fotoszintézist a sztomazarason kiviil egyéb faktorok is korlatozzak (MOLNAR et
al. 2004, DULAI et al. 2014).

A 4 napig tartd vizmegvonas a buza és az AE740/03 vonalban a nettd szénasszimilacio
28%-0s, illetve 40%-o0s csokkenését okozta, mig a TA2760 esetében csupan 15%-os csokkenést
tapasztaltunk (7. C abra). Ezzel ellentétben az MvGB420 vonal szénasszimilacidjat a 4 napos
szarazsdg még nem befolydsolta. A stressz 7 napos fenndlldsa viszont mar valamennyi mintaban
tobb, mint a felére mérsékelte a kezelések alkalmazésa eltt meghatarozott P értékeket. A stressz e
szakaszan a buza csupan kontrolljanak 23%-at érte el, mig a TA2760 vonalban a CO; fixalas ettdl

kisebb mértékben korlatozodott, mely minden bizonnyal a magasabb gs értéknek tulajdonithato.
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7. abra. A 4 napos (4n), 7 napos (7n) és 10 napos (10n) vizhiany, valamint a 2 napos (R2n) és a 7 napos regeneraciod
(R7n) hatasa a buza (Mv9krl), az Aegilops umbellulata vonalak (MvGB 420, AE 740/03) és az Aegilops comosa

s

asszimilacios ratajara (C), a telitési CO, koncentracion meghatarozott maximalis asszimilacios ratajara (Pnmax) (D),
a sztomatikus (E) és nem-sztomatikus limitaciora (F). A feltiintetett értékek a kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait
mutatjak a standard hibaval

Molnar és munkatarsai (2002) is megfigyelték, hogy a szénasszimilacié jobb kapacitassal
miikodik azokban a szaraz termdhelyrdl szarmazo Aegilops vonalakban, melyek a szarazsag
hatasara mérsékelt sztomazarassal reagalnak. Ezzel parhuzamosan a Pnmax @ TA2760-as vonalban
mutatta a legmagasabb értéket, és az Lns sem emelkedett meg jelentds mértékben (7. D, F abra).
Mindez vilagosan mutatja, hogy a 7 napos kezelés esetében a Pn csaknem teljesen sztomatikus
gatlas alatt allt (7. E abra). A stressz e szakaszan (7n) az Lns és a Pnmax paraméterek hasonldan
alakultak az MvGB420-as vonalban is, mely a gyokerében akkumulalt magasabb prolin
tartalommal Osszefiiggésben a buzanal hatékonyabb vizmegdrzést mutatott. Mindez eldrevetiti azt,
hogy a Pn-t a buzafajtdban mar nem ugyanazok a faktorok korlatozzak, mint a TA2760 ¢és az
MvGB420 vonalakban.
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Adott fényintenzitason a szarazsag hatdsara bekovetkezd Pn csokkenését a Calvin-Benson
ciklus, ill. a RUBISCO CO:; ellatasa befolyasolja. A RUBISCO aktiv helyénél 1évé CO- szintet (Ce)
pedig az atmoszferikus levegé CO2 koncentracidja (Ca) és az aktiv hely kozotti CO2-diffuizio szabja
meg. Ez utobbit pedig a Ci befolyasolasan keresztiil részben meghatarozza a ¢s ill. a
folyadékfazisban torténd difftzio (gm; DELFINE et al. 1999, LORETO et al. 2003). A viztelitett C3
ndvényekben a Pn normal, kornyezeti C, ill. ennek megfeleld Ci esetén, telitési fényintenzitason
altalaban nem éri el azt a maximalis szintet, amit telitési CO, koncentracié mellett mutat (Pnmax,
LAWLOR és CORNIC 2002, DULAI et al. 2014).

Mérsékelt vizhiany esetén — mint azt az clobbiekben megallapitottuk — altalaban a
sztdbmazaras tehetd feleldssé a nettd fotoszintézis korlatozaséért. Ebben az esetben az Pnmax
helyreallithatd a Ca novelésével (CORNIC 2000, CORNIC ¢és FRESNEAU 2002). Mas
tanulmanyok szerint azonban a vizhiany fokozodasaval parhuzamosan az emelt COz szint
hatastalanna valik. Ekkor a Py visszaesése eredhet akar a gm csokkenésébdl (DELFINE et al. 1999,
LORETO et al. 2003), akar fontos metabolikus faktorok gatlasabol is (LAWLOR ¢és CORNIC 2002,
CENTRITTO et al. 2003, CHAVES et al. 2003). A 10. napra viszont a vonalak Pn, Ci és Pnmax
értékei kozti kiilonbség eliminalddott, ami az Lns drasztikus emelkedésével jart egyiitt. Ezek a
valtozasok vilagosan mutatjak, hogy a vonalak fotoszintézisét — a gyakorlatilag zart sztomak
ellenére — erds stressz esetében az Lns hatterében allo diffuzids korlatozd tényezok, vagy a
fotoszintézis  kulcsfolyamatainak részleges karosodasa befolyasoljak, természetesen egy
folyamatosan jelen 1év6 sztomatikus limitacid mellett.

A vizsgalt genotipusok esetében sziikséges ismerni, hogy a Pn csokkenése sztomatikus,
vagy nem-sztomatikus szabélyozas alatt all-e. Sztomatikus limitacid esetén ugyanis a ndovény a
vizellatas normalizalodasa utan a gs novelésével képes gyorsan visszaallitani a jo vizellatottsagi
szintre jellemzd szénasszimilaciot. Ez a gyors regeneracid természetesen eldny0ds lehet a megfeleld
szarazanyag-produkcié fenntartasaban is. Az Lns faktorok dominancidja viszont lassitja a
regeneraciot. A gs viszonylagos fenntartdsa is kedvezo lehet a regeneracid szempontjabol, valamint
a szarazsag-indukalt ozmotikus adaptacionak is kiemelkedd szerep juthat (IZANLOO et al. 2008).
A fent irtak és a 10. napon mért magas Lns ellenére, a regeneraciéo minden vonalban gyorsan és a
relaxaci6 7. napjara teljesen megvalosult. A kisérlet e szakaszan a buzafajta a 14,8 umol CO, m2s?t
nettd szénasszimilacios ratdjaval a sajat kontrolljat, és a tobbi vonal asszimildcios képességét is
meghaladdan reagalt. A buza sikeres helyredllasa a koOvetkezO fejezetben (4.2.3. fejezet)

részletezésre keriil6 PSII effektiv kvantumhatasfokanak valtozasaihoz is kapcsolodhat.
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4.2.3. A vizhiany és a regeneracié hatiasa a buza és Aegilops vonalak fluoreszcencia

indukcids és P700 paramétereire

Az el6z6 alfejezetben vildgossa valt, hogy az egyes vonalak fotoszintézisének vizhiany
alatti korlatozasdban a nem-sztomatikus faktorok is jelentds szerepet jatszanak. Annak elemzése,
hogy ennek hatterében milyen konkrét részfolyamatok allhatnak adataink tiikrében ez ugyan
korlatozott mértékben, de lehetséges. Egyes szerzOk szerint a széarazsag foleg a mezofill
konduktanciat befolyasolja (DELFINE et al. 1999, LORETO et al. 2003), és ezeknek a diffuzios
ellenallasoknak a nodvekedése indirekt modon okozza a fotoszintézis metabolizmusdban
bekovetkezd valtozasokat (FLEXAS et al. 2004). Mas szerzok ugyanakkor a primer fotokémiai
¢és az elektrontranszport folyamatokat (KECK ¢és BOYER 1974, GIARDI et al. 1996) teszik
feleldssé, vagy az olyan kulcsfolyamatokat okoljak, mint pl. a RUBISCO aktivitas csokkenése, a
(MEDRANO et al. 1997, MAROCO et al. 2002, CENTRITTO et al. 2003, CHAVES et al.
2003). Amennyiben mérsékelt, vagy er0s stressz esetében a primer fotokémiai folyamatok
szerepet jatszandnak az Lns kialakuldsdban akkor az a maximalis (optimalis) kvantumhatasfok
(Fv/Fm) kifejezett csokkenésében is megnyilvanulna. Eredményeink szerint azonban, hasonléan
mas novényeken végzett vizsgalatokhoz (STILLER et al. 2008, DULAI et al. 2014), sem az
Fv/Fm, Sem a ¢no nem valtozott nagyobb mértékben mérsékelt stressz hatasara (8. C, D abra). Ez
egészen a kezelés hetedik napjaig kimutathatd, amikor még az RWC értékek is 50% felett
alakulnak. Mindez ravilagit arra, hogy a vizhiany eddig a pontig gyakorlatilag nem befolyasolta
az elsddleges toltésszétvalasztas kapacitdsat, kovetkezésképp a PSII karosoddsa sem
valoszintsithetd (DULAI et al. 2006, STILLER et al. 2008). Sét, ennek tiikrében azt is
megallapithatjuk, hogy szarazsagstressz sordn az abszorbedlt fényenergia sem valt tulzott
mértéktivé, igy oxidativ karosodast sem okozhatott, mivel a kompenzalé mechanizmusok
valdsziniileg megfeleléen miikddtek. Ugyanakkor a 10. napra kimutathat6 erés vizhiany a blza
¢s a TA2760 Fu/Fm értékét, ha nem is jelentds mértékben, de statisztikailag szignifikdnsan
csokkentette. Ekkor az RWC a mintdk tobbségében mar 40% alatt alakult, kivéve a TA2760
vonalat, ahol 50% felett maradt. Ennek tiikkrében megallapithatd, hogy a TA2760 vonal
érzékenyebben reagalt a viztartalom csokkenésére, mig az Aegilops umbellulata vonalak
(MvGB420 és AE740/03) primer fotokémiai folyamatai valtozatlan aktivitast mutattak. Dulai és
speltoides vonalak Fu/Fm paraméterére a vizhianynak csekély hatasa volt a kdzel 40%-0s RWC
értékiik ellenére. Az Fu/Fm visszaesése a Calvin-ciklus érzékenységével is Osszefligghet, mely a

redukalt Qa oxidaciojanak késleltetésén keresztiil a PSII leszabalyozasdhoz, vagy az
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elektrontranszportlanc komponenseinek karosodasahoz vezethet (GALLE et al. 2007). Mivel a
TA2760 és a buza Fu/Fm értéke és CO> fixacids ratija mar a 2 napos Ontozésre is jelentds
novekedéssel reagalt, ezért feltételezhetéen a Calvin-ciklus gyengiiléséb6l adodo PSII
leszabalyozasi és kevésbé a fotokarosodasi folyamatok jarultak hozza a ¢pesi csokkenéséhez,

melyet a $no redukciodja is alatamaszt (8. C abra).

; SZARAZSAG REGENERACIO SZARAZSAG REGENERACIO ;
—e—Mv9krl A E
08 |- —5-MVGB 420 40,8
o AE 740/03
06 | ——TA 2760

K 4n 7n 10n R2n R7n K 4n 7n 10n R2n R7n
Szarazsagkezelés [nap] Regeneracio [nap] Szarazsagkezelés [nap] Regeneracio [nap]

8. abra. A 4 napos (4n), 7 napos (7n) és 10 napos (10n) vizhiany, valamint a 2 napos (R2n) és 7 napos regeneracio
(R7n) hatasa a biiza (Mv9kr1) az Aegilops umbellulata vonalak (MvGB 420, AE 740/03) és az Aegilops comosa
vonal (TA 2760) kettes fotokémiai rendszer effektiv kvantumhatasfokara (¢pesi) (A), a nem-fotokémiai
fluoreszcencia kioltas effektiv kvantumhatasfokara (dneg) (B), a nem-szabalyozott energia disszipacio
kvantumhatasfokara (¢no) (C), a PSII fotokémidjanak maximalis kvantumhatasfokara (Fv/Frm) (D), az egyes
fotokémiai rendszer effektiv kvantumhatasfokara (¢psi) (E), az egyes fotokémiai rendszer donor oldali gatlasanak
kvantumhatasfokara (¢np) (F), az egyes fotokémiai rendszer akceptor oldali gatlasanak kvantumhatasfokara ($na)
(G), a PSI koriili ciklikus elektronaramlas effektiv kvantumhatasfokara (¢cer) (H) telitési (1000 uE m2s?)
fényintenzitason. A feltiintetett értékek a kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait mutatjak a standard hibaval
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A PSII koriili elektrontranszport miikodését jellemzo paraméterek kvantumhatasfokaban
a 4 napos szarazsag soran jelentGs valtozast nem tapasztaltunk a vizsgalt névényekben. Ennek
megfelelden az AE740/03 vonalban a 4 napig tartd vizhidnynal megfigyelt Lns indukcidja mogott
nem az elektrontranszport leszabalyozasa allhat. Ugyanakkor a tovabbi 3 napos vizmegvonas, a
TA2760 kivételével, minden vonal ¢psii paraméterét megkozelitleg a felére csokkentette (8. A
abra). A TA2760 esetében a ¢psi mérsékeltebb csokkenése a ¢npq jelentds novekedésével
parhuzamosan fellépd, nem-regulalt energia disszipacio (¢pno) visszaesésének tulajdonithato (8. B,
C abra). Ugyanakkor az egyhetes szarazsag soran a tobbi vizsgalt vonalban a ¢npo a TA2760
értékeit jelentdsen meghaladva fokozodott, kiilondsen az AE740/03 esetében, melynek
szénasszimilacidja is érzékenyebben reagalt a TA2760 vonalndl. A 7 napos szarazsagnal az
AE740/03 és a TA2760 kozott tapasztalt nagymértékil kiilonbség a 10 napos dehidratacié soran
minimalisra csokkent, igy kozel azonos ¢npq értékeket detektaltunk valamennyi mintdban, mely
a gpsn €s a Pno esetében is elmondhato. A TA2760 és a buza vonalban a szérazsag erdsodésével
a ¢no helyét az NPQ vette at, mely gatolt CO> fixacio esetén a PSII karosodasat okozo thlzott
energiat termalis formaban elvezetve a kloroplasztisz védelmét szolgalja (RUBAN és HORTON
1995, HORTON et al. 2005). Ehhez hasonlé mértékii valtozas az MvGB420 és az AE740/03
esetében nem kovetkezett be a vizhidny sordn, sem a ¢no és sem pedig a PSII kdrosodasat
indikalo Fu/Fm értékekben. Tehat mig az MvGB420 és az AE740/03 vonalakban a
szarazsagindukalt ¢psi csokkenéséhez a védelmi szerepet betdltd NPQ kvantumhatasfokanak
novekedése jarult hozza, addig a buza és a TA2760 esetében az elsddleges toltésszétvalasztasi
folyamatokra is hatassal volt a 7 és 10 napos vizhiany. A magasabb NPQ kialakuldsaban fontos
szerepet tolthetett be az LHCII-t érintd aggregalddasi folyamat, ahogy azt Gaspar és munkatarsai
(2002) ozmotikusan stresszelt Aegilops vonalakkal végzett kisérletei is megerdsitik. Molnar és
munkatarsainak (2002) eredményei Szerint a fotoszintetikus folyamatok kevésbé reagalnak
érzékenyen a vizhianyra azokban az Aegilops vonalakban, melyekben az NPQ novekedése
figyelhet6 meg. A visszadntdzésre mutatott gyors helyreallasi reakcio viszont minden vonalban
kimutathat6, hiszen a vizhianyt kovetd 2. napra kozel a kontroll szintre esett vissza a ¢npq €s vele
parhuzamosan a ¢psi is helyreédllassal reagalt (8. A, B 4bra).

A ¢psii paraméterhez hasonldan a vizhidny soran a ¢ps) is veszitett értékébdl, mely ugyan
eltéré mértékben €s részlegesen, de a vonalak donor oldali limitcigjanak tulajdonithato (8. E, F
abra). Ugyanakkor az enyhébb vizhidnyra a buzaban az akceptor oldali gatlas is emelkedett, de a
10 napos kezelésre ez mar nem volt jellemzd (8. G &bra). Mint azt mar a 4.1.3. fejezetben
hangsulyoztuk, a CEF a ApH fokozddéasan keresztiil megteremtheti a PSII védelmét szolgalo
NPQ folyamatanak egyik jelentds eldfeltételét szarazsag- illetve sostressz soran is (GOLDING

¢s JOHNSON 2003, DULAI et al. 2014, SZOPKO et al. 2017). Ez megnyilvanult abban is, hogy
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a ¢cer a kezelés 10. napjara, ha nem is azonos mértékben, de minden vonalban emelkedett (8. H
abra). A gatolt szénasszimilacidhoz vezetd stressz soran a PSII abszorpcios hatasfoka csokkenhet,
mialatt a PSI-¢ fokozodhat (ZIVCAK et al. 2013), mely a CEF folyamatanak kedvezhet. A
fotoszintetikus folyamatok hatasfokdnak vizhidny alatti optimalizalasara a novények kiilonbozo
szabalyozd mechanizmusokat ,(fejlesztettek ki”, melyekhez az un. ,state atmenetek” is
hozzatartoznak (BENNETT 1991). Amennyiben a vizhiany bizonyos mértékig kivalthatta a
state] —state2 atmenetet — amikor is a foszforilalt mobilis LHCII a sztroma lamella felé migral
¢és a PSI-hez kapcsolddva annak reakcidocentruma felé kozvetiti a gerjesztési energiat (SAMSON
¢s BRUCE 1995) — ez magyarazhatja a ¢np emelkedését, hiszen a reakcidocentrum elektron
ellatasa a donor oldal felél ekkor részben korlatozotta valhat. A ,state” atmeneteknek
ugyanakkor a két fotokémiai rendszer kozti energiamegosztas mellett a ciklikus foszforilacidban
is szerepet tulajdonitanak (WOLLMAN 2001). A fent irtakat az is megerdsiti, hogy a ®na, mely
Osszefiiggésbe hozhato a PSI akceptor oldalanak tulredukéltsagaval, a CO: fixalas erds
gatlasanak ellenére sem emelkedett meg a kezelés 10. napjara. Amennyiben a PSI komplementer
kvantumhatasfokainak regeneracio alatti helyreallasat vizsgaljuk, akkor megallapithatjuk, hogy

az a 7. napra minden vonal esetében megvalosult.

4.2.4. A vizhiany és a regeneracié hatasa a biiza és Aegilops vonalak kalium tartalmara

Szérazsag hatasara a gyokerek K* felvétele korlatozodhat, mely a hajtas K* ellatottsagat
is negativan érintheti (WANG et al. 2013). A hajtas K™ hianya akar a fotoszintézist is
befolyasolhatja, hiszen egyes kutatok véleménye szerint a hidny kovetkeztében gatlodhat a
sztomak ozmotikus stressz alatti zarédasa (BENLLOCH-GONZALEZ et al. 2010).

Kontroll koriilmények hatdsara a TA2760 hajtasaban 84 mg-os és gyokerében 34 mg-0S
kalium tartalmat mutatott, igy a vonalak koziil a legmagasabb értékekkel rendelkezett (9. A, B
abra). A hajtas tekintetében mar a 4 napos vizhiany jelentés kalium veszteséget okozott a
vizsgalt novényekben kiillondsen az MvGB420 vonalban, melyben a kontrolljadhoz képest 22%-0s
csOkkenést detektaltunk. Ugyanakkor a 10 napos szarazsag hatasara az MvGB420 42,6 mg, mig
a buza jelentésen alacsonyabb, 34,9 mg kélium tartalmat mutatott leveleiben. Az AE740/03
esetében nagyobb mértékli kalium hidny csupan a 10 napos vizhidny sordn kovetkezett be
hajtasaiban, melyet a tobbi vonalhoz hasonléan, még a 7 napos rehidracié sem allitott teljes
mértékben helyre. A hajtas kalium tartalmat a legsikeresebben a TA2760 vonal drizte meg, mely
ozmotikumként a 10 napos vizhidnyndl mutatott magasabb RWC fenntartdsdhoz is
hozzéjarulhatott (6. A abra). A vonalak kalium tartalmaban megmutatkozott eltérések a szarazsag

indukalt sztdbmazaras tekintetében nem eredményeztek hasonldo mértéki kiilonbséget.
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9. abra. A 4 napos (4n), 7 napos (7n) és 10 napos (10n) vizhiany, valamint a 2 napos (R2n) és a 7 napos regeneraciod
(R7n) hatasa a buza (Mv9krl), az Aegilops umbellulata vonalak (MvGB 420, AE 740/03) és az Aegilops comosa
vonal (TA 2760) hajtasanak (A) és gyokerének (B) kalium tartalmara. A feltiintetett értékek a kezelésenkénti 6t
ismétlés atlagait mutatjak a standard hibaval

A gyokerek kalium tartalmat vizsgalva, az MvGB420 kivételével, a 4 napos
szarazsadgkezelés hatdsara jelentds csokkenést tapasztaltunk, viszont a stressz fokozddasaval
tovabbi visszaesést mar nem regisztraltunk, st az AE740/03 vonalban mar a regeneracid 2.
napjara teljes helyreallas kovetkezett be (9. B abra). A buza és az AE740/03 hajtasaban a 10
napos vizhidnyndl megfigyelt nagymértékii kalium tartalom csokkenést a hajtas felé iranyulod
kisebb mértékii transzportjdhoz kapcsolodhat és kevésbé a gyokerek K* felvételének
korlatozasahoz. A TA2760 gyokereinek kalium tartalom csokkenése a gyokér biomassza
produkcigjat is negativan befolyasolhatta. Ezzel szemben az Mv(GB420 vonal gyokerénél
tapasztalt kalium tartalom novekedés nagymértékben segithette a kontrolljara jellemzo

gyokérprodukcio eredményes fenntartasat a 10 napos vizhiany kezelés soran (4. tablazat).
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4.2.5. A sokezelések és a regeneracio hatiasa a buza és Aegilops vonalak vizallapotara,

prolin tartalmara és gazcsere paramétereire

A so-indukalt ozmotikus stressz egyik megnyilvanulasi formdja a levelek relativ
viztartalméanak csokkenése, mely a felvett s6 apoplasztikus akkumuléaci6jabol is addédodan a sejtek
korlatozott vizfelvételét okozza (MUNNS et al. 2000). Ennek megfeleléen a sostressz soran
tapasztalhatd csokkent RWC a Na* és CI” akkumul4ciojara is utalhat (MGUIS et al. 2013). Az
RWC értéke az AE740/03 vonal kivételével jelentdsen a 300 mM NaCl-dal kezelt novényekben
redukalodott (10. A abra). A buza és az MvGB420 esetében kozel azonos értékeket mérhettiink,
hiszen az RWC kontrolljanak 85%-at képesek voltak fenntartani a legmagasabb sdkoncentracid
ellenére. A legnagyobb mértékii csokkenést a TA2760 vonal esetében mértiik, ugyanakkor a
visszadntozés 7. napjara a kontroll 93%-at és ezzel a legeredményesebb regeneraciot mutatta.
Ezzel szemben a sokezelések soran hatékony vizmegorzéssel reagaldé AE740/03 a relaxacios
periodusban mutatott RWC csokkenést, ezaltal szignifikdnsan mar nem tért el a tobbi vonalnal
mértektdl. A NaCl a sejtek ozmotikus potencialjat a viztartalom csokkentésével, ozmotikusan
aktiv anyagok szintézisének kivaltasival és/vagy a Na® és Cl felvételével modosithatja
(ZHANG et al. 2010, JANDA et al. 2016). Az er6sodé sostressz hatasara a sejtek egyre
negativabba valé ozmotikus potencialja noveli a viz abszorpciojanak lehetdségét (QADOS 2011),

igy a soindukalt dehidratacidra érzékeny ndvények stressztoleranciaja is fokozodhat.
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10. abra. A novekvd sokoncentracid, a 2 napos (R2n) €s a 7 napos regeneracio (R7n) hatasa a buza (Mv9krl), az
Aegilops umbellulata vonalak (MvGB 420, AE 740/03) és az Aegilops comosa vonal (TA 2760) hajtasanak relativ
viztartalmara (RWC) (A), a hajtas ozmotikus potencialjara (B) a gydkér prolin tartalmara (C) €s a hajtas prolin
tartalmara (D). A feltiintetett értékek a kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait mutatjak a standard hibaval
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A TA2760 volt az egyetlen vonal, mely a 150 mM sé hatasara OP értékében jelentOs
csOkkenést mutatott a hatékony vizmegorzése mellett (10. A, B édbra). A sostressz fokozodasaval
a TA2760 esetében a tobbi mintdhoz képest jelentdsebben csokkent viztartalmaval
parhuzamosan a legnegativabb OP értéket (-5,7 MPa) mértiik, viszont mar a rehidratacid 2.
napjara gyors emelkedést mutatott. Az er0sebb sostressz soran az MvGB420 és az RWC értékét
magasan tartd6 AE740/03 OP adatai a kezeletlen mintdkndl regisztraltak négyszeresére
fokozodtak. A helyredllas soran az AE740/03 a TA2760 vonallal ellentétben nagymértékii
novekedést nem ért el OP értékében, s6t az MvGB420 a visszadntdzés 7. napjan is a 300 mM
NaCl kezelésnél tapasztalt OP-t tartott fent. Ezzel szemben a bliza mutatta a legkisebb mértéki
OP valtozast, mely az erds sokezelés ellenére is minimalis prolin tartalom névekedéshez és/vagy
a mérsékelt Na* felvételéhez kapcsolodhat. Az ozmotikus adapticioban résztvevd prolin
szintézisben a gyokérsejteknek kiemelkedd szerep jut, viszont a képzddott prolin jelentds része a
hajtasba exportalodik (ARMENGAUD et al. 2004). Ehhez kapcsoloddan a hajtas prolin tartalma
a kontroll, a stresszelt és a visszadntozott mintakban is, az AE740/03 150mM sokezelésétol
eltekintve, jelentésen meghaladta a gyokérben megfigyelt értékeket (10. C, D abra). A séindukalt
OP és a hajtas prolin tartalmanak véltozasa kozott erds pozitiv korrelaciot figyelhettiink meg gy,
mint Vodickova ¢és Zamecnikova (2011) tavaszi arpaval végzett kisérletei soran. Ennek
megfeleléen a hajtas prolin tartalma a TA2760 vonalnidl mar a gyengébb sokezelés esetén is
jelentdsen feliilmulta a tobbi vonal értékeit és ezt a kiilonbséget a magasabb sOkoncentracid
hatdsara is fenntartotta. A gyokerek esetében a TA2760 a soOkoncentracid emelésével
parhuzamosan ndvelte prolin szintjét, de a vonalak koziil a 150 mM NaCl hatasara az AE740/03,
valamint az erdsebb sostressz soran az MvGB420 is magasabb prolin tartalmat produkalt. Ennek
megfeleléen a TA2760 gyokerébdl jelentds mennyiségli prolin transzportalodhatott a hajtasba,
valamint a leveleinek fokozott prolin szintézise, illetve a korlatozott prolin degradacidja is
segithette a nagymértékii akkumulacié elérésében. Ezzel ellentétben a buza leveleinek prolin
szintje csak az erds sostressz alkalmazasakor mutatott jelentds novekedést a kontrolljadhoz képest.
Ugyanakkor a tobbi vonalhoz viszonyitva a bliza hajtdsanak prolin felhalmoz6désa mar kevésbé
volt nagymértékii, mely a gyokerekben mért alacsony tartalomhoz is kapcsolodhat. A 2 napos
regeneracid a magasabb prolin értékekkel reagald Aegilops vonalak gyokereiben jelentds
csokkenést valtott ki, mig a hajtasban csak a TA2760 esetében okozott szamottevd redukciot,
mely igy is meghaladta a 150 mM NaCl kezelésnél mért adatokat. A tovabbi 5 napos 6ntdzés
soran az Aegilops vonalak leveleinek prolin szintje a gydkerek alacsony tartalma ellenére is
jelentésen meghaladta a kontroll értékeket, s6t az AE740/03 esetében novekedést is tapasztaltunk,
mely viszont a hajtas RWC értékének nem kedvezett (10. A abra).
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11. abra. A novekvo sdkoncentracio, a 2 napos (R2n) és a 7 napos regeneracié (R7n) hatasa a biiza (Mv9krl), az
Aegilops umbellulata vonalak (MvGB 420, AE 740/03) és az Aegilops comosa vonal (TA 2760)

s

telitési CO; koncentracion meghatarozott maximalis asszimilacios ratajara (Pnmax) (D), a sztomatikus (E) és nem-
sztomatikus limitaciora (F). A feltlintetett értékek a kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait mutatjak a standard hibaval

A sostressz hatasara kivaltott jelentdsebb sztomaellendllas és az ebbdl kovetkezd
fotoszintetikus aktivitas csokkenés részben a NaCl ozmotikus hatdsdra vezethetd vissza
(MAHAJAN és TUTEJA 2005, SZOPKO et al. 2017), mely a megfigyelések alapjan a sokezelés
kezdeti szakaszan jarul hozza a szénasszimilacid gyengiiléséhez (MUNNS és TESTER 2008),
mint sztomatikus gatlo. A 150 mM so6-indukélt ozmotikus stressz minden névényben a (s
kontroll értékének 60-72%-os csokkenését valtott ki, ugyanakkor a TA2760 a blzéanal
szignifikdnsan magasabb értéket mutatott az enyhébb és az erds sokezelés hatasara is (11. A
abra). A sokoncentracidt novelve a ndvények koziil egyediiliként a TA2760 vonalnal tapasztaltuk
a gs tovabbi jelentds csokkenésének hidnyat, valamint a rehidratacié indukalt gyors és teljes Qs
regeneraciot. Ezzel szemben a buza a kontroll 82%-4at, az AE740/03 48%-at és az Mv(GB420
39%-4t volt képes helyreallitani az egyhetes somegvonas ellenére. A fent emlitett jelentds

mértékli gs csokkenés mindenképp magyarazhatja, hogy ebben a szakaszban az RWC szinte
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valtozatlan maradt a vizsgalt vonalakban, hiszen a vizvesztés elkeriilésének az egyik
leghatékonyabb mddja a sztomak gyors zarasa (CHAVES et al. 2009).

A gs csokkenéssel parhuzamosan, az AE740/03 vonaltdl eltekintve, a mintak C; értékei
redukalodtak a 150 mM NaCl kezelésre (11. B dbra). A sokoncentracié emelésére a buza Ci
paramétere vette fel a legalacsonyabb értéket, mig a TA2760 esetében a kontroll szintre
emelkedett, az MvGB420 vonalban pedig nem valtozott az enyhébb sostresszhez képest. A
sokezelés hatasara csokkend gs és Ci jelzi, hogy a vonalak egy részében a fotoszintézist ebben a
szakaszban féként sztomatikus faktorok gatoljak (SZOPKO et al. 2017), amit az Ls és Lns értékei
is alatimasztanak (11. E, F abra). Ugyanakkor az AE740/03 vonalban az ersen redukalt gs nem
eredményezett Cj visszaesést, €s ezzel parhuzamosan az Lps relativ kiterjedése is megnovekedett.
Mindez vilagosan mutatja, hogy a Pn gatlasaért a sztomazaras mellett mar egyéb folyamatok is
felel6ssé teheték (CENTRITTO et al. 2003, HU et al. 2013). Az Lis faktorok tovabbi szerepét
ebben a vonalban azonban csokkenti, hogy a stressz fokozodasaval parhuzamosan a Cj is
visszaesett és hasonldan a bizdhoz, mar a relaxacid 2. napjara csaknem helyredllt. A buzara
jellemz6 alacsony Ci ellenére a 150 mM sokezelés hatdsara az AE740/03 vonalnal magasabb
szénasszimilaciot produkalt. A gyengébb sokezelésre a TA2760 vonal Py paramétere a buzéhoz
hasonl6 aranyban csokkent (11. C &bra), de anndl szignifikdnsan magasabb értéket vett fel, de a
Ci, valamint a relativ limitaciok értékeinek megfeleléen a fotoszintézisét mar nem csak
sztomatikus faktorok befolyasoltak. A 300 mM NaCl hatasdra mar nem jelentkezett nagyobb
eltérés a novények kozott, viszont a regeneracid 7. napjara a Pn teljes helyreéllasa jellemezte a
buzat és a TA2760-as vonalat, ezzel szemben az AE740/03 és az MvGB420 a kontrolljanak
csupan 50%-at érte el (11. C abra). Itt jegyezziik meg, hogy a buzaban az Lns értéke még erds
stressz esetében is alig emelkedett, mig a TA2760 alacsony sztomatikus gatldsa azzal hozhatd
Osszefliggésbe, hogy a gs értéke a 300 mM NaCl kezelés soran tobbszordsen meghaladta a tobbi
vizsgalt vonalét. Mindezt a vonal ozmotikus potencidlja és a hajtds prolin tartalma is
indokolhatja (10. B, D abra).

Telitési CO2 koncentraciot alkalmazva minden vonalban jelentés mértékli Pnmax
csokkenés kovetkezett be mar az enyhébb sdkoncentracié hatasara is, viszont a blizaban a
kontrollhoz képest csupan 17%-0S csokkenést, igy a legkisebb mértékt gatlast tapasztaltuk (11.
D abra). Ezzel ellentétben az AE740/03 a sajat kontrolljdhoz és a tobbi vonalhoz képest is
ugyanakkor tovabbi valtozast nem regisztraltunk a sostressz fokozodasa soran. Az ezzel
parhuzamosan megjelend sostressz indukalt Lns valosziniileg kapcsolatba hozhaté a csokkent

RUBISCO aktivitassal (DELFINE et al. 1999, HU et al. 2013) is, ami altalaban szoros

crcr
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csupan a TA2760 és a buza mintdkban tapasztaltuk. A so-indukalt Pn csokkenés a buzdban
mindkét kezelés soran elsdsorban a sztomatikus limitacidonak tulajdonithato, ami lehetdséget ad a
stresszfaktor elimindldsa utdni gyors regeneraciora. A TA2760 esetében pedig az erds stressz
esetén fenntartott, majd gyorsan helyredlldé sztomakonduktancia is eldsegithette a Py
regeneralodasat a mezofill konduktancia emelésén keresztiil (CENTRITTO et al. 2003). A t6bbi
novényt vizsgalva azt tapasztaltuk, hogy mar a gyengébb sostressz is jelentdsebb Lns megjelenést
okozott a buzdhoz képest (11. F abra). Az AE740/03 vonal Py csokkenését a 150 mM NaCl
kezelés soran elsdsorban az Lns faktorok hataroztak meg, mig a sostressz fokozodasaval az Ls
dominalt. Ezzel ellentétes eredményt kaptunk a TA2760 esetében, ahol az erdsebb sostressz
soran jelentdsen csokkent az Ls/Lns arany, amit azonban a relative kisebb sztomazaras okozhatott,
¢s a stressz megsziintetésével az Lns intenziven mérséklddott, majd a buzahoz hasonloan teljesen
helyreallt. Az MvGB420 ¢és az AE740/03 vonalakban a Py elégtelen regeneralodéasa részben a

kevésbé intenziv sztdémanyitasbol, részben pedig az Lns faktorok tovabbi fennallasdbol adddott.

4.2.6. A sokezelések és a regeneracié hatasa a buza és Aegilops vonalak fluoreszcencia
indukcids és P700 paramétereire

Kontroll allapotban a vonalak masodik fotokémiai rendszerre vonatkozd komplementer
kvantumhatasfokai kozott gyakorlatilag nem taldltunk kiilonbséget. A 150 mM NaCl
alkalmazasa soran az Mv9krl és a TA2760 vonal ¢psii értéke szintén valtozatlan maradt, mig az
MvGB20 és AE740/03 Ae. umbellulata vonalakban szignifikansan csokkent (12. A abra). Ez a
csokkenés a gnpg paraméter emelkedésének volt a kovetkezménye, hiszen a ¢no és az Fv/Fm a
kezelések soran alig valtoztak (12. B, C, D abra). Habar ez ellentmond néhany Kkorai
megfigyelésnek (KECK ¢s BOYER 1974), vilagosan mutatja, hogy az alkalmazott tartomanyban
sem az ozmotikus sem az ionikus hatds nem gatolta a vonalak primer fotokémiai folyamatait,
ennek megfelelden a PSII karosodasarél sem beszélhetiink (MOLNAR et al. 2004, STILLER et
al. 2008, DULAI et al. 2014). Ugyanakkor a ¢psii csokkenése jelezte, hogy az elektrontranszport
folyamatok mar részlegesen leszabalyozodtak az Ae. umbellulata vonalakban, mig a blizaban és
az Ae. comosa esetében ez nem volt jellemz6. Ennek megfeleléen az Ae. umbellulata vonalakban
kimutathato ¢npg €s Lns emelkedés megerdsiti azt a korabbi megallapitast (GIARDI et al. 1996),
miszerint az elektrontranszport lelassuldsa ¢s az alternativ folyamatok valdszinliségének
novekedése szerepet jatszhat a CO: fixalas gatldsaban folyamatos sztomalimitacid mellett is.
Mindez nem lehet igaz a TA2760 vonalra, melynek ¢psii értékére nem volt befolyassal a 150
mM-os sokezelés, viszont az Lns megemelkedett. Ennek megfelelden elképzelhetd, hogy ez
utobbi jelenség bizonyos CO2-diffuzids folyamatok (BONGI és LORETO 1989, CENTRITTO et

al. 2003) soindukalt részleges zavaranak tulajdonithatd, amit a gazcsere-paraméterek gyors és
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teljes regeneracioja is alatamaszt. A sostressz tovabbi ndvelése valamennyi Aegilops vonal
esetében jelentdsen redukalta a ¢psi €s novelte a Pnpo értékeit, viszont a 7 napos Ontdzés
hatasara a TA2760 esetében teljes, a két Ae. umbellulata vonalnal pedig részleges regeneraciot
mértiink. A fent irtaknak megfeleléen ez a buzanal jelentds mértékben magasabb Lns értékekben
is megnyilvanult. Ezzel ellentétben a buza fluoreszcencia indukcios paraméterei a kontrollhoz

képest szignifikans eltérést nem mutattak sem a sokezelések és sem pedig a rehidracioé soran.
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12. abra. A ndvekvé sokoncentracio, a 2 napos (R2n) és 7 napos regeneracié (R7n) hatasa a buza (Mv9krl), az
Aegilops umbellulata vonalak (MvGB 420, AE 740/03) és az Aegilops comosa vonal (TA 2760) kettes fotokémiai
rendszer effektiv kvantumhatasfokara (¢esi) (A), @ nem-fotokémiai fluoreszcencia kioltas effektiv
kvantumhatasfokara (¢npro) (B), a nem-szabalyozott energia disszipacié kvantumhatasfokara (¢no) (C), a PSII
fotokémidjanak maximalis kvantumhatasfokara (Fv/Fm) (D), az egyes fotokémiai rendszer effektiv
kvantumhatasfokara (¢psi) (E), az egyes fotokémiai rendszer donor oldali gatlasanak kvantumhatasfokara (¢no) (F),
az egyes fotokémiai rendszer akceptor oldali gatlasanak kvantumhatasfokara (¢na) (G), a PSI koriili ciklikus
elektrondramlas effektiv kvantumhatasfokara ($cer) (H) telitési (1000 uE m2s?) fényintenzitason. A feltiintetett
értékek a kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait mutatjak a standard hibaval
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A sokezelések a novények ¢psi paramétereit a ¢psi €rtékeihez viszonyitva enyhébb
mértékben befolyasoltak (12. E abra), hiszen a PSI stresszérzékenysége altalaban elmarad a
kettes fotokémiai rendszerétdl (APOSTOLOVA et al. 2006). Kiilondsen igaz ez a buza esetében,
ahol még a legerdsebb sokezelés sem okozott csokkenést, a pnp €s a pna mérsékelt valtozasai
ellenére (12. F, G abra). Ugyanakkor az Aegilops vonalakban, kiilénds tekintettel az MvGB420
és a TA2760 vonalra, a ¢no kontroll értéke kozel a készeresére emelkedett a 300 mM NaCl
hat4séra, amit részben a ¢psi, részben a pna csokkenése okozott. Ez vildgosan jelzi, hogy a P700
elektrondondcioja az interszisztemalis lancon keresztiil korlatozottabba valt. Mindez a ¢npg
emelkedésével jart egyiitt, ami megerdsiti azt a feltételezést, hogy a védekezd/szabalyozd
folyamatok szerepe mind az ozmotikus, mind a sostressz er6sodésével parhuzamosan egyre
jelentésebbé valik (HORTON és RUBAN 2005, CHAVES et al. 2009, DULAI et al. 2014).
Osszefiiggésben azzal, hogy a ¢na nem mutat jelentds emelkedést az elektrontranszport
leszabalyozasa ¢és az ezzel parhuzamosan megjelend protektiv folyamatok részben a nem-
sztomatikus limitacié hatterében is allhatnak.

Ami a ¢cer valtozasanak sokoncentracio-fliggését illeti, az Mv9krl — hasonldan a 4.1.3.
fejezetben leirt Asakaze buzafajtdhoz — az akceptor oldali gitlas elkeriilését nem a CEF
erdsodése altal idézte eld (12. G, H &bra). Ebbdl adoddan a buza vonalakban egyéb hatékony
elektronelnyeld folyamatok indukalodhattak a sokezelések soran, hiszen a CEF hianya mellett a
csokkent CO» fixacio is a PSI akceptor oldalanak nagyobb mértékii gatlodasat okozhatta volna.
Ugyanakkor a CEF szerepe — melynek hatterét mar részletesen elemeztiik a 4.1.3. fejezetben —
jelentds mértékben fokozodott az Aegilops vonalakban, mind a mérsékelt, mind pedig az erds
sokezelésre. A paraméter tekintetében az Ae. umbellulata vonalakban csak részleges helyreallast
tapasztaltunk, amivel parhuzamosan a részben fenntartott Lns kovetkeztében, a Pn sem allt helyre

teljes mértékben (11. C, F abra).

4.2.7. A sokezelések és a regeneracié hatasa a biiza és Aegilops vonalak kalium tartalmara

Néhany faj sotoleranciajat a Na'-nal szemben megvalosuldo K* szelektiv felvétele teszi
lehetévé, melyen keresztiil az ionhomeosztazist érintd negativ valtozasok elkeriilhetok vagy
mérsékelheték (GORHAM et al. 1987, ASHRAF és KHANUM 1997). Mivel a névényi szervek
K" fenntartd képessége akar szorosabb Osszefliggést is mutathat a sétolerancidval, mint a Na*
kizarasaval (CUIN et al. 2008), ennek megfeleléen a vonalak kalium tartalom valtozasat
kovettik nyomon a sokezelések soran. A tesztelt novények hajtdsaban és gydkerében is a
sokoncentracidé novekedésével parhuzamosan a kalium tartalom csokkenését figyelhettilk meg,
ugyanakkor a redukci6 a gyokereket erdteljesebben érintette (13. dbra). A 150 mM NaCl
hatdsara az AE740/03 vonal tartotta fent legsikeresebben hajtasanak és gyokerének K*
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ellatottsagat, igy e vonal kalium hianya a buza hajtasaban megfigyelt csokkenéshez képest 8%-
kal, mig a gyokérzet esetében 13%-kal kisebb mértékben jelentkezett. A stressz e szakaszan a
kontrollhoz viszonyitva a TA2760 vonal kalium tartalmanak csokkenése volt a legkiemelked6bb
a gyoOkérzet tekintetében, mig a hajtas esetében az MvGB420 emelheté ki, hiszen kontroll
értekének csupan 60%-at érte el. Ennek ellenére a stressz fokozddasaval az MvGB420 hajtasa
csupan tovabbi 10%-0s csokkenést mutatott, igy a tobbi Aegilops vonalhoz hasonldan, a kalium

tartalom tekintetében felmeriild hiany a buzahoz képest kisebb mértékben jelentkezett.
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13. abra. A névekvd sokoncentracid, a 2 napos (R2n) és a 7 napos regeneracié (R7n) hatasa a buza (Mv9krl), az
Aegilops umbellulata vonalak (MvGB 420, AE 740/03) és az Aegilops comosa vonal (TA 2760) hajtasanak (A) és
gyoOkerének (B) kalium tartalmara. A feltiintetett értékek a kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait mutatjak a standard

hibaval

A sotoleranciat a stressz megsziinését kovetd helyreallasi képesség is meghatarozhatja. A
regeneracio eredményei alapjan a TA2760 vonal emelhetd ki, mely hajtasdnak kalium tartalma a
kontroll érték 94%-at érte el az egyhetes helyreallasi periddus soran. Ezzel ellentétben a biiza, az
MvGB420 és az AE740/03 leveleinek kalium tartalmaban a rehidracio hatasara csupan mérsékelt
valtozas kovetkezett be. A helyreallas sikeressége esetiinkben nem hozhato Osszefliggésbe a
hajtds biomassza produkcidjaval, hiszen a TA2760 vonalban az eredményes kaliumszint
helyreéllas ellenére az AE740/03 vonalhoz hasonld redukcidt figyelhettiink meg a hajtas

szarazanyag produkcidjaban. A gyokér kalium tartalmanak tekintetében viszont a TA2760
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reagalt a legérzékenyebben a 300 mM NaCl alkalmazésara €s a 7 napos visszadntdzeés soran is a
kontroll érték csupan 4%-at érte el, mely az 57%-kal kisebb gyokérprodukcidjahoz is
hozzéajarulhatott (4. tablazat). Ezzel ellentétben az MvGB420 ¢és az AE740/03 vonal
gyokérnovekedésében a sostressz 34, illetve 36%-0s csokkenést okozott, mely dsszefiiggésben
allhat azzal, hogy a sokezeléseket megel6z6 kalium tartalomnak 19, valamint 28%-4at mutattak a
regeneracios periodusban. A két Ae. umbellulata (MvGB420, AE740/03) kalium tartalomban
tapasztalt valtozasai, egymashoz viszonyitva nagyobb hasonlésagot mutatnak, mint az Ae.
comosa vonallal 6sszehasonlitva, kiilondsen az erdsebb sokezelésnél és a regeneracidé soran.
Ugyanakkor a 150 mM NaCl jelentlétében az AE740/03 K*-ra vonatkozd ionhomeosztazisat
sikeresebben tartotta fent az MvGB420 ¢és a buza vonalhoz képest, mely a teljes novény szintjén

magasabb sotoleranciaval is tarsulhat (CUIN et al. 2008).

4.3. PSII termostabilitas vizsgalata a biiza és Aegilops vonalakban

A magas hémérséklet a fotoszintézis valamennyi részfolyamatat negativan befolyasolja.
Szamos tanulmany szerint a tilakoid membranhoz kapcsolt fotoszintetikus rendszer, s ezen beliil
is a PSII héérzékenysége a legkiemelkedébb (BERRY és BIORKMAN 1980, DULAI et al.
1998). Hostressz hatasara a tilakoid membrant érintd szerkezeti valtozasok a minimalis
fluoreszcencia szint (Fo) homérsékletfiiggésében is megnyilvanulnak (SCHREIBER és BERRY
1977, SCHREIBER ¢és BILGER 1987). Az emelkedd hdmérséklettel parhuzamosan az Fo
novekedesét figyelhetjiik meg, mely részben az LHCII CCII-rdl torténd levalasanak (YAMANE
kovetkezménye (GILMORE et al. 1996, KOURIL et al. 2004). Mivel az LHCII fontos szerepet
tolt be a PSII stabilitasdban és az OEC megfeleld miikodésében (HAVAUX és TARDY 1997),
ezért levalasaval a PSII aktivitascsokkenése kovetkezhet be, mely a vele komplementer

fluoreszcencia kvantumhatasfokat noveli.

4.3.1. PSII termostabilitas vizsgalata a szarazsagkezelt és rehidratalt buza és
Aegilops vonalakban

Az Fo-T és Fs-T gorbék felvételekor megfigyelhetd, hogy a fluoreszcencia egy adott
homérsekleti értéket (kritikus hémérsékleti pont, Tc) elérve meredek emelkedéssel reagal (1.
abra). A Tc értékek a PSII aktivitasa szempontjabol valhatnak kritikussa, illetve a tilakoid
membranok héindukalt szerkezeti atszervezddésével is kapcsolatba hozhatok (HILL et al. 2009).
Ennek megfelelden altalanosan hasznalhatok a magasabbrendii és a legtobb kriptogam ndévény

hétolerancidjanak jellemzésére (SMILLIE és NOTT 1979, BILGER et al. 1984).
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A 14, A abra alapjan, az azonos hdémérsékleten nevelt kontroll ndvények
fotoszintézisének sotétben mérheté homérsékleti stabilitdsa kozott nagymértékii eltérést nem

figyeltiink meg, hiszen a TCgse: értékeik 39,8 és 41,2°C kdzott mozogtak.
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14. abra. A 4 napos (4n), 7 napos (7n) és 10 napos (10n) vizhidny, valamint a 2 napos (R2n) és 7 napos regeneracio
(R7n) hatdsa a biza (Mv9kr1), az Aegilops umbellulata vonalak (MvGB 420, AE 740/03) és az Aegilops comosa
vonal (TA 2760) kritikus hémérsékleti pontjara (Tc) s6tétben (A), 200 uE m2s? (B) és 1000 uE m2s?
fényintenzitason (C) az Fo-T és Fs-T gorbék alapjan. A feltiintetett értékek a kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait

mutatjak a standard hibaval
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Az elobbi megfigyelést erdsiti meg a sotétadaptalt helyzetben mért optimalis
kvantumhatasfok (Fv/Fm) homérsékletfiiggése is, mely regisztralasa soran kontroll koriilmények

alatt a gorbék hasonlo lefutasat tapasztaltuk (15. abra).
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15. abra. A PSII maximalis kvantumhatasfokanak (F./Fm) egyre normalizalt értékeinek hdmérsékletfiiggése a
kontroll (folytonos vonal) és a 10 napig szarazsagkezelt (szaggatott vonal) bliza (Mv9kr1) és Ae. umbellulata
(MvGB 420) (A), valamint az Ae. umbellulata (AE740/03) és Ae. comosa (TA 2760) (B) vonalakban. A feltiintetett
értékek a kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait mutatjak a standard hibaval

A hasonlé hémérsékleti valaszgorbékbdl adodoan (15. é&bra), a reakciocentrumokban
végbemend elsOdleges tOltésszétvalas hatasfoka a mintdk esetében valoszinlileg hasonlo
homérsekleti savban és mértékben romlik, ahogyan a hdindukalt tilakoid atszervezddéséhez
kapcsolt részjelenségek is (SCHREIBER és BERRY 1977, ARMOND és STAEHELIN 1979)
minden bizonnyal hasonldé hdmérsékleti intervallumban figyelhetdk meg. Ez a sotétben
kimutathatdé hOmérsékleti stabilitds azonban kevésbé lehet elégséges az eredeti ¢€l6helyek
hémérsékleti viszonyainak kivédéséhez (DULALI et al. 2006), hiszen a nyari évszak egy nappali
szakaszaban a talajmenti és a levélhdmérséklet is meghaladja a 40°C-ot. Kiilondsen igaz ez
abban az esetben, ha az aktiv felszin szerepét a ndvényzet tdlti be.

Szarazsagstresszt indukalva a TCssier pontok jelentdsebb eltolodasat nem tapasztaltuk (14.
A abra). Habar az Fu/Fm homérsékletfiiggése (15. abra) a 10 napos Szarazsagra enyhe javulast
mutatott a buza esetében, de a sokezelésnél tapasztaltakhoz viszonyitva (21. abra), jelentds

eltolodésrol nem beszélhetiink. Ennek megfeleléen a vizhidny sotétben csak kisebb mértékben,
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vagy egyaltalan nem befolyasolta a vizsgalt vonalak fotoszintézisének magas homérsékleti
tolerancidjat. A TCsser pontok a stresszt kdvetd ontdzésre sem reagaltak szamottevd valtozassal,
hiszen a kontrollhoz kozeli értékeket detektaltunk. A fent irtakkal szemben, mar a nevelési
megvilagitassal azonos fényintenzitas (AL) hatasara is (200 uE m sY) mind a kontroll, mind a
kezelt mintak 3-4°C-kal magasabb Tcogo értékeket mutattak a TCssier pontokhoz viszonyitva (14.
A, B abra). A fény jelenléte mar a jo vizellatottsagh novények esetében is hdstabilabb
fotoszintetikus apparatust eredményezett (MOLNAR et al. 1998, DULAI et al. 2006), amely mar
lehetové teheti a kecskebuzak termdhelyére jellemzd homérsékleti viszonyok toleralasat is. Az
MvGB420 vonalban a Tcaoo értékek a szarazsagkezelés és a relaxacié soran a kontroll TcCooo
értékekhez képest jelentdsen nem valtoztak szemben a buza és a TA2760 vonalakkal.
Ugyanakkor az 0sszes vizsgalt vonal hasonlo, 45-46°C-0s TcCooo értékeket vett fel. Figyelembe
véve, hogy a Tc azt a kiiszobértéket jelzi, amelytdl még reverzibilis aktivitascsokkenés és
membran-hiperfluidizacio/destrukcio kovetkezik be (DULAI et al. 1998), a vonalak héstabilitasa
nagyon igéretesnek tekinthet6. Mig a TA2760 vonalban csak az erds vizhidny, addig a buzaban
mar a 7 napos kezelés is jelentds TcC200 ndvekedést eredményezett annak ellenére, hogy a stressz e

szakaszaban (7n) kozel azonos RWC, OP és prolin értékeket mutattak.
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16. abra. A PSII effektiv kvantumhatasfokanak ($pPSII) egyre normalizalt értékeinek hémérsékletfiiggése a kontroll
(folytonos vonal) és a 10 napig szarazsagkezelt (szaggatott vonal) buza (Mv9kr1) és Ae. umbellulata (MvGB 420)
vonalakban 200 uE m?st (A) és 1000 uE m™s? fényintenzitason (B), valamint az Ae. umbellulata (AE740/03) és Ae.
comosa (TA 2760) vonalakban 200 uE m™?s (C) és 1000 uE m%s? fényintenzitason (D). A feltiintetett értékek a

kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait mutatjak a standard hibaval
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A mintak kozti kiilonbséget tamasztja ald a PSII effektiv kvantumhatasfokédnak 200 pE

m2s?t fényintenzitason (§PSlla00) megfigyelt hdmérsékletfiiggése is (16. A, C abra). A kontroll

buza és a Ae. comosa (TA2760) ¢PSll200 gorbéi nagyobb homérséklet-érzékenységet mutattak,
mint az Ae. umbellulata vonalak gorbéi (MvGB420 és AE740/03). Ugyanakkor a 10 napos

vizhidny a buza és a TA2760 hoétolerancigjat jelentds mértékben tovabb novelte, mig az

MvGB420 ¢és AE740/03 esetében ez kevésbé volt jellemzé. A biaza és a TA2760

hérezisztenciajanak javuldsa a vizhiany kdvetkezményeként értelmezhetd, hiszen a vizellatottsag

helyredllasaval a termotolerancia ndvekedésének lecsengését tapasztaltuk. Telitési fényen

viszont elsésorban a vizhidnyos buza ¢PSlliooo paraméter hédmérsékletfiiggésének javulasa

emelheté ki (16. B, D ébra). A vizhiany a blzédban az Ae. umbellulata vonalakkal azonos

mértékben jelentkezett a 10 napos periddus soran, hiszen 40% koriilli RWC értékeket mutattak (6.

A abra). Ugyanakkor a TA2760 esetében a kisebb mérteékii dehidratacio is elegenddnek bizonyult

azon folyamatok indukcidjdhoz, melyek a buzdhoz hasonld termotolerancia ndvekedéshez

vezettek.
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17. abra. A nem-fotokémiai kioltasi paraméter (NPQ) egyre normalizalt értékeinek hdmérsékletfiiggése a kontroll

(folytonos vonal) és a 10 napig szarazsigkezelt (szaggatott vonal) buza (Mv9kr1) és Ae. umbellulata (MvGB 420)
vonalakban 200 pE m?st (A) és 1000 pE m2s™ fényintenzitison (B), valamint az Ae. umbellulata (AE740/03) és Ae.

comosa (TA 2760) vonalakban 200 uE m™?s (C) és 1000 uE m?s? fényintenzitason (D). A feltiintetett értékek a

kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait mutatjak a standard hibaval

A fent emlitett fény hatasdra megfigyelhetd hdstabilitds novekedés az energizalt tilakoid

membranok hérezisztenciat novel hatasaval (MOLNAR et al. 1998), valamint a PSII pigment-
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protein komplexeinek gyors, hdindukalt konformacidvaltozasaval hozhaté kapcsolatba
(HAVAUX 1994). Ez utobbi jelenség kedvez az NPQ kialakuldsanak, mely a kontroll és a kezelt
novényekben is egy bizonyos hémérsékleti tartomanyban ndvekvo tendenciat mutatott a 25°C-on
meghatarozott NPQ értékhez képest nevelési fényen (17. A, C dbra). Ebbdl adédoan a héstresszel
szembeni rovid tdva akklimacios folyamatok részét képezheti az NPQ hatterében allo
folyamatok indukalddasa, melyek koziil a lumensavanyodashoz kapcsolt energiafiiggd kioltasnak
tulajdonithatd kiemelkedd szerep (DAU 1994). Az a hdmérsékleti tartomany, melyben az NPQ
fokozodésa tapasztalhato, valdsziniileg a PSII leszabalyozasan keresztiil megel6zheti az ezen a
hémérsékleten mar talzott mértékii gerjesztési energiabdl eredd fénykarosodas kialakuldsat. Az
elobbi elképzelést tamasztja ala, hogy az NPQ maximumait a kontroll és a kezelt mintakban is a
Tco00 €s Tciooo értékek kozelében mutatta, vagyis a PSII mikodése szempontjabol a
legkritikusabbnak szamitd6 hémérsékleten. Ennek megfelelden a buza és a TA2760 vonalban az
NPQ200 és NPQiuooo gorbék maximalis értékei is a 10 napig tartd ozmotikus stressz hatisara
magasabb homérsékleten jelentkeztek a kontroll gorbékhez viszonyitva (17. abra), vagyis a PSII

leszabalyozasa magasabb homérsékleten valt sziikségessé.
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18. dbra. A buza (Mv9kr1), az Aegilops umbellulata vonalak (MvGB 420, AE 740/03) és az Aegilops comosa vonal (TA 2760)
abszolt fenotipusos plaszticitisanak véltozasa. A jo vizellatottsagli ndvények 200 uE m2s (kontroll 200 fény) és 1000 UE m2s®
! fényintenzitason (kontroll 1000 fény), valamint a 10 napig szdrazsagkezelt ndvények 200 uE m2s™ (10n + 200 fény) és 1000 uE

m-%s1 fényintenzitdson (10n + 1000 fény) mutatott plaszticitasa az abszolut kontrollhoz (jo vizelldtottsagu, sotét) képest. A

feltiintetett értékek a kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait mutatjak a standard hibaval

A Tc pontot meghaladd homérsékleten a tilakoid membran olyan strukturalis
valtozasokon megy keresztiil, mely soran az NPQ fenntartasanak feltételei mar megsziinnek. A
buza ¢és az Ae. comosa NPQzoo és NPQiooo gorbéinek vizhidny indukalt eltolédasa alapjan
feltételezhetd, hogy a szarazsag mellékhatasaként a hdindukalt valtozasokkal szemben

rezisztensebb tilakoid membran alakulhat ki fény jelenlétében. A fentebb irtak mellett ez
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mindenképp azt erdsiti meg, hogy energizalt tilakoidokon a fénnyel parhuzamosan, a vizhiany is
serkenti a PSII hémérsékleti stabilitasat. Ezt tdmasztja ald a 18. dbra is, mely a sotét, jo
vizellatottsdgu kontrollhoz képest az abszolut fenotipusos plaszticitds valtozasat mutatja. Az
abszolut fenotipusos plaszticitas mértéke az egyes vonalakban 5 és 8°C kozott alakult, ami
mindenképp egy jelentds termostabilitds-novekedést jelent. Mindez Kkitiintetett Okologiai
jelentéségre tehet szert a valtozo kornyezethez torténd alkalmazkodasi képesség tekintetében. A
(DEMMIG et al. 1988), mely hdstressz soran a membranfluiditas csokkentésével fokozhatja a
tilakoid membran stabilitasat (HAVAUX és TARDY 1996, TARDY ¢és HAVAUX 1997),
valamint antioxidansként a lipidek oxidativ karosodasat is mérsékelheti (JOHNSON et al. 2007).
A membran integritasdnak megdrzése nélkiilozhetetlen a fluoreszcencia kioltd centrumok
kialakuladsat meghatarozd konforméciovaltozasokhoz (DAU 1994), melyek alapjat a
protonalddasi folyamatok (RUBAN et al. 2012) és ennek megfeleléen a ApH fenntartasa képezi.
fokozhatja (HORTON et al. 1991, JAHNS és HOLZWARTH 2012), viszont a zeaxantin
mennyisége nem minden esetben korrelal az NPQ kapacitassal (JOHNSON et al. 2007). A
szarazsag €s hostressz soran a membran lipidek Osszetételében hasonld valtozasok detektalhatok
(BERRY és BIORKMAN 1980, YORDANOV 1992), ezért a vizhiany indukalt magasabb PSII
termotolerancia is kapcsolddhat a tilakoid membran felépitésbeli valtozasdhoz. Ugyanakkor a
termotolerancia gyors lecsengése alapjan valdszinlibbnek tlinik, hogy a szarazsagra indukalt
konformaciovaltozassal jaro rovid tava akklimacios folyamatok eredményezték a buzaban és a
TA2760 vonalban a PSII termostabilitas novekedését.

A nevelési és a telitési fényen meghatarozott (TC200 €s TCio00) adatokat sszehasonlitva
azt tapasztaltuk, hogy a magasabb gerjesztési energia hatasara a kontroll TcC1o00 értékek a TA2760
kivételével nem fokozodtak tovabb (14. B, C abra). A TA2760 vonalban az egyhetes ozmotikus
stressz utan is jelentdsen nétt a TCioo0 de a legnagyobb eltérést, a Tcooo értékekhez hasonldan, a
kezeletlen és a legerésebb vizhiany adatai kozott mértiik csakugy, mint a buzaban. Az eltolodas a
¢PSll1000 hémérsékletfiiggésében is megnyilvanult (16. B, D ébra), ahol a TA2760 ¢és kiilondsen
a buza esetében a PSII effektiv kvantumhatasfokanak csokkenése magasabb hdmérsékleti
tartomanyban kovetkezett be a 10 napig kezelt mintakban. Az Ae. umbellulata vonalak
mérésekor Vviszont nem tapasztaltunk szamottevd termostabilitas ndvekedést, ahogy azt a
$PSll1000 gérbék és a TCi000 adatok is mutatjak.

A vizellatottsdg helyreallasaval az Ae. comosa TcCiooo értéke meglehetdsen gyorsan, a
levelek viztartalmahoz hasonloan, a kontroll szintre allt vissza. Telitési fényen az NPQ (NPQ1000)

a kezeletlen bizaban fokozddott a legintenzivebben a 25°C-on mért NPQ adathoz képest, ezzel
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ellentétben a kontroll Aegilops vonalakban az NPQiooo a levelek fiitésére nem vagy csak
mérsékelt novekedést mutatott (17. B, D abra). Ebbdl adoddan a kecskebuizak PSII aktivitasa jo
vizellatottsdg mellett, telitési fényintenzitdson a buzanal jelentésen magasabb termostabilitast
mutatott a mérsékeltebb leszabalyozas kdvetkezményeként, ahogy azt a kontroll TC1000 adatok is
alatdmasztjak (14. C abra).

Szarazsagkezelések soran a Tci-Tco értékeket a 10 napos vizhidny (Tc1) és a kontroll
novények (Tco) Tc értékeinek kiilonbsége alapjan a 19. abra mutatja kiilonb6z6 fényviszonyok
hatasara. A 10 napos stressz mar sététben is 2,16°C-0s eltolodast eredményezett a buzaban, mig
az Aegilops vonalakban csupan 0,02-1°C ko6zotti plaszticitas valtozast tapasztaltunk. Sét az Ae.
umbellulata vonalak Tci-Tco értékére a nevelési fény jelenléte sem volt szamottevo hatassal, mig
a TA2760 vonal és a buza esetében 3°C-ot meghaladd értékeket figyelhettiink meg. A
fényintenzitas novelése tovabbi 1,14°C-os javulast valtott ki a buza hdstabilitasaban. Habar az
MvGB420 vonalban is emelkedést tapasztaltunk a s6tétben mért adataihoz képest, de a buzaval

Osszehasonlitva a ndvekedés csak kisebb mértékiinek mondhato.
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19. abra. A 10 napos vizhiany hatasa a buza (Mv9krl), az Aegilops umbellulata vonalak (MvGB 420, AE 740/03) és
az Aegilops comosa vonal (TA 2760) fenotipusos plaszticitisara (Tci-TCo) s6tétben, 200 uE m2s? (200) és 1000 uE
m2s1 (1000) fényintenzitason a kontroll és a 10 napos szarazsagkezelésnél regisztralt Tc pontok alapjan. A

feltiintetett értékek a kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait mutatjak a standard hibaval

Az eredményeket részlegesen Osszegezve megallapithatd, hogy a fotoszintetizalo
apparatus fény jelenlétében héstabilabb, mint sététben (MOLNAR et al. 1998), amit a vizhiany
tovabb fokoz (DULALI et al. 2006, BUCHNER et al. 2017). Eredményeink és a rendelkezésre
allo irodalmi adatok (DULALI et al, 2005, 2006, BUCHNER et al. 2017) alapjan a jelenség

altalanos érvénylinek tlinik. Ugyanakkor a kapacitds mértéke erésen fajfiiggd, és valdszinlileg
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Osszefiiggésbe hozhatd az eredeti ¢lohely o©kologiai viszonyaival is, melyek az

adaptacios/akklimacios stratégidkon keresztiil szintén befolyasolhatjak azt.

4.3.2. PSII termostabilitas vizsgalata a sékezelt és rehidratalt buza és Aegilops vonalakban
Mint azt mar az irodalmi attekintésben is megallapitottuk, a séstressz mind ozmotikus,

mind ionikus hatédssal rendelkezik, igy elvileg a vizhidny el6idézésén keresztiil befolyéasolhatja a

PSII hdmérsékleti stabilitasat is (DULAI et al. 2005, 2006, BUCHNER et al. 2017).
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20. abra. A novekvo sokoncentracio, a 2 napos (R2n) és a 7 napos regeneracié (R7n) hatdsa a buza (Mv9krl), az
Aegilops umbellulata vonalak (MvGB420, AE 740/03) és az Aegilops comosa vonal (TA 2760) kritikus
hémérsékleti pontjara (Tc) sotétben (A), 200 pE ms? fényintenzitason (B) és 1000 uE m™2s fényintenzitason (C)
az Fo-T és Fs-T gorbék alapjan. A feltiintetett értékek a kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait mutatjak a standard

hibaval
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Hasonloan a szarazsagkezelésnél alkalmazott kisérleti beallitashoz, a jo vizellatottsaga
novények fény hianydban mérhetd termostabilitdsa kozott nem tapasztaltunk jelentds eltérést,
mivel a Tcger értékek 41,94°C és 42,8°C kozott alakultak (20. A abra). Ugyanakkor az Fo-T
valamennyi vonal hétoleranciajat fokozta, atlagosan 2°C-kal. A sdékoncentraciot emelve tovabbi
novekedés tortént a TCsswer pontokban, viszont ez jelentésen nem tért el az enyhébb sokezelésre
kapott értékektél. A 300 mM NacCl a legnagyobb termostabilitas novekedést (3,25°C) a buzaban
valtotta Ki, viszont ez szignifikdnsan nem multa feliil az Aegilops vonalaknal tapasztaltakat (20.
A éabra).

Az azonos sokoncentracioval kezelt mintak TCsser pontjai az egyes vonalak kozott nem
mutattak jelentds eltérést. A rehidracié 7. napjan az erds sokezeléshez képest szinte minden
vonal homérséklet érzékenysége fokozddott, tehat a sokezelés hdstabilitast noveld hatisa a
relaxacids periodusban bizonyos mértékig lecsengett. Mig az MvGB420 és a TA2760 esetében a
kontroll szint kozelébe csokkent a termostabilitas mértéke, addig a buzat és az AE740/03
kecskebuzat vizsgalva azt tapasztaltuk, hogy a NaCl sotétben megfigyelt hostabilitast ndveld
hatasa az egyhetes visszadntozést kdvetden is nagyrészt megmaradt (20. A 4bra). Habar a prolin
membranstabilizaloként fokozhatja a PSII reakcidocentruménak, valamint a donor és akceptor
oldalanak hoérezisztencigjat (YAN et al. 2012), a vizsgalataink sordn nem tapasztaltunk
Osszefiiggést a soindukalt prolin tartalom valtozasa (10. D dbra) és a TCsswer €rtékek kozott. Mint
az ismert, a PSII termolabilitasat részben az OEC inaktivalodasa okozza, amit az is igazol, hogy
héinaktivalt kloroplasztiszokban a PSII altal hajtott elektrontranszport mesterséges
elektrondonor vegytiletekkel (pl. difenil-karbaziddal) részlegesen helyreallithato (YAMASHITA
¢s BUTLER 1968). Ezzel kapcsolatban tobb szerzd is megfigyelte, hogy a so6 eldkezelések
hatasara a héérzékeny OEC ¢és a PSII reakciocentrum hdéstabilitasa javul sdadaptalt névényekben
(CHEN et al. 2004, WEN et al. 2005, YAN et al. 2012). Mivel a csokkent vizbontasi aktivitas a
hoindukalt CI” levalasahoz is kapcsolodik (KRISHNAN és MOHANTY 1984, NASH et al.
1985), ezért elképzelhetd, hogy a sostressz alatti magasabb Cl™ tartalom az OEC stabilitasat
novelve termorezisztensebb PSII kialakuldsat eredményezi. Ezenkiviil a séakklimatizacios
folyamatokban szerepet jatszhat egyes antioxidansok megnovekedett aktivitasa (JANDA et al.
2016), valamint a tilakoidmembran lipid Gsszetételének modosulasa is, mely a NaCl ionikus
hatdsaként megfigyelt sotoleranciat novelé jelenség (MULLER és SANTARIUS 1978). A
tilakoid membran lipidek zsirsav telitettsége meghatdrozd lehet a sostressz elkeriilése
szempontjabol. Shu és munkatarsai (2015) a tilakoid membran telitett zsirsav mennyiségének
novekedését irtdk le a kloroplasztiszban iontoxicitast eredményezd soOkezelés hatisara. A

telitett/telitetlen zsirsav ardny novekedése a membran rigiditast fokozva elényds lehet magas
76



10.14751/SZIE.2018.005

hémérséklet esetén is (RAISON et al. 1982). A fentebb részletezett folyamatok akar sététadaptalt
helyzetben is kivalthatjdk a magasabb hdrezisztencia kialakulasat.

A vizhiany hoéstabilitast fokozo hatasa ismert (BUCHNER et al. 2017), de irodalmi
adatok (DULAI et al. 2005, 2006) és a mérési eredményeink szerint ez s6tétben csak nagyon
korlatozott mértékben megy végbe. Ennek kovetkeztében a NaCl indukalt, sotétben
megfigyelheté homérsékletérzékenység-csokkenés valosziniileg csak kisebb mértékben lehet a
sostressz ozmotikus hatasanak kovetkezménye. Ez még akkor is igaz lehet, ha figyelembe
vessziik azt a tényt, hogy a hdstabilitas novekedés mar 150 mM NaCl kezelésre, viszonylag
gyorsan, mar abban a szakaszban megjelenik, ahol féleg a s6 ozmotikus hatasaval szdmolhatunk
(MUNNS 2002). Ezzel kapcsolatban a 8. és a 12. abraban bemutatott ¢psi adatok is vilagosan
mutatjak, hogy a fotoszintézis fényszakaszat a vizhidny és a sokezelés nagyrészt hasonld
mértékben vette igénybe. Ugyanakkor az altalunk alkalmazott sokezelések csak -0,67 és -1,35
MPa ozmotikus potencial értéket eredményeztek a tapoldatban. Amennyiben tehat a sotét
hémérsékletérzékenység csokkenését kizardlag az ozmotikus hatds valtana ki, akkor annak mind
a mérséklet, mind az er6s vizhidny esetén is végbe kellett volna mennie. Mindez vildgossa teszi,
hogy a soindukalt hostabilitas-novekedés — legaldbbis a vizsgalt vonalakban — nagyrészt a
kezelés ionikus hatasaként értelmezhetd. Kérdés azonban, hogy a Tc értékek sotét eltolodasa
ténylegesen jelentheti-e a vonalak soéindukalt hdstabilitas-novekedését. Ezt csak gy
bizonyithatjuk, ha a fotoszintetizald6 apparatus miikddését jellemzd egy€b paraméter(ek)
hémérsékletfliggését is megvizsgaljuk.

Sotétben a fényenergia kémiai energidva alakitdsdnak hatdsfokat a PSII optimalis
kvantumhatasfoka (Fv/Fm) adja meg (VAN KOOTEN és SNEL 1990). Mint azt a 21. abra
mutatja, az Fo—T gorbék Tc pontjainak magasabbra tolddasaval parhuzamosan a 300 mM soval
stresszelt novények Fu/Fm értékeinek jelentdsebb mértékii csokkenése is magasabb
hémeérsékleten detektalhatd. Ez az eltolodas megkozelitdleg megfelel a Tc értékekben regisztralt
eltolodasnak. Ennek megfelelden a 300 mM NaCl a fény indukalt folyamatok nélkiil is pozitivan
hat az elsddleges toltésszétvalasztas hdstabilitasadra. Ugyanezt az ozmotikus kezelések soran nem
tapasztaltuk, tehdt ez a megfigyelés is azt erdsiti meg, hogy a hdstabilitds-novekedés
valésziniileg nem a sostressz ozmotikus hatasanak a kovetkezménye. Mig a Tc értékig jelentOsen
nincs kiilonbség a sokezelt vonalak Fv/Fm hémérsékletfiiggésében, addig a Tc pontot meghaladva
lathato, hogy az Ae. umbellulata vonalak 49°C és 53°C kozott a buzahoz képest jelentésen

termostabilabbak.
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21. ébra. A PSII maximalis kvantumhatasfokanak (Fu/Fm) egyre normalizalt értékeinek homérsékletfliiggése a
kontroll (folytonos vonal) és a 300 mM NaCl kezelt (szaggatott vonal) buza (Mv9krl) és Ae. umbellulata (MvGB
420) (A), valamint az Ae. umbellulata (AE740/03) és Ae. comosa (TA 2760) (B) vonalakban. A feltiintetett értékek a

kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait mutatjak a standard hibaval

A fotoszintetikus folyamatok fény hidnyaban mért hémérsékleti stabilitdsa egy alap
toleranciat jelent, melyet egyéb kornyezeti tényezdk 1is befolydsolhatnak. Természetes
koriilmények kozott a magas hémérséklet és fény egyszerre éri a novényeket (DULAI et al.
2006), ezért a nevelési fényintenzitason (200 pE m2s?) és a szabadfoldi koriilményeknek
megfeleld (1000 puE m?2s?t) fényintenzitdson is vizsgaltuk a NaCl és a rehidracio
termotoleranciara gyakorolt hatasait.

Megvilagitott helyzetben a fotoszintetikus apparatus mar a kezeletlen novények esetében
is hostabilabba valt, mint sotétben. SOt a nevelési fényintenzitassal megegyezd AL valamennyi
kezelés soran hdstabilabb fotoszintetikus apparatust eredményezett a TCssiee €rtékekhez képest. Ez
Osszhangban all azokkal, a mar fentebb megvitatott (4.3. fejezet) eredményekkel, melyek azt
tamasztjak ala, hogy a fotoszintetizalo apparatus hdmérséklet érzékenységét a fény kozvetve, a
lumensavanyodas masodlagos hatasain keresztiil csokkenti (MOLNAR et al. 1998, DULAI et al.
2002, 2005, 2006). Ugyanakkor az MvGB420 és az AE740/03 vonalakban a sotétben mérthez
viszonyitva a telitési fény a 150 mM NaCl-dal kezelve még nem, csupan az erdsebb sostressz

hatasara novelte jelentdsen a TCiooo értékeit (20. abra). A 200 pE m™2s? intenzitasu fénnyel
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torténd megvilagitas a gyengébb sdstressz soran a 4 vonal TcCxo értékeinek atlaga alapjan
2,52°C-os, a telitési fény 1,33°C-o0s, mig a 300 mM NaCl nevelési fényen 3,34°C-os és telitési
fény hatasara 2,59°C-os javulast okozott a kontroll értékekkel szemben. Az Aegilops vonalak
nevelési fényen, a regeneracios periddus 7. napjara sem veszitették el a NaCl jelenlétében
szerzett jobb termotolerancidjukat. Mindez arra utal, hogy a sostressz fényadaptalt helyzetben — a
sOtét termotolerancia ndvelésen feliil — tovabbi héérzékenység csokkenést valt ki mind a nevelési,
mind a telitési fényintenzitason.

Fényadaptalt helyzetben a PSII mikodését a quenching paraméterek koziil az effektiv
kvantumhatasfok (AF/Fm’, §PSII) jellemzi. A PSII termostabilitasa a sokezelt mintakban a fény
intenzitasatol fiiggetleniil javult (22. dbra), de ahogy azt a fenotipusos plaszticitds (lasd késdbb)
is tikrozte, a homérsékleti stabilitas kevésbé novekedett a buzéban fény jelenlétében, mint

sOtétben.
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22. abra. A PSII effektiv kvantumhatasfokanak (¢PSII) egyre normalizalt értékeinek hémérsékletfliggése a kontroll
(folytonos vonal) és a 300 mM NaCl kezelt (szaggatott vonal) buza (Mv9kr1) és Ae. umbellulata (MvGB 420)
vonalakban 200 pE m%s (A) és 1000 pE m2s fényintenzitison (B), valamint az Ae. umbellulata (AE740/03) és Ae.
comosa (TA 2760) vonalakban 200 uE m™?s* (C) és 1000 uE m2s™* fényintenzitason (D). A feltiintetett értékek a

kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait mutatjak a standard hibaval

200 pE m2s?t intenzitasu aktiv fényen 47°C és 53°C kozott a PSII altal hajtott

elektrontranszport hatasfoka kevésbé héérzékeny a kezelt MvGB420 és AE740/03 vonalban a
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buzaval 6sszevetve. Ezt az is aldtdmasztja, hogy az 53°C-os hodmérséklet a PSII teljes gatlasadhoz
vezetett a kezelt buzaban, viszont az MvGB420 és az AE740/03 vonalakban a 300 mM NaCl
hatasara még 53°C-on is fotokémiai munkéaban hasznosulhatott az elnyelt fényenergia egy része.
1000 uE ms? fényintenzitason ugyan az MvGB420 kontroll helyzetben nem hétoleransabb a
buzanal, ugyanakkor a sokezelés hatasara mar jelentésen termostabilabba valt, egészen 51°C-ig a
$PSlli000 gorbe alapjan (22. B abra). Ezzel szemben a kontroll és a kezelt TA2760 PSII
aktivitdsanak hodindukalt csokkenése 200 pE m?2s? és 1000 uE ms? fényintenzitason is a
buzahoz hasonl6 lefutast mutatott. Mindez megerdsiti, hogy fényadaptalt helyzetben a sokezelés
adott mértékben minden vonalban tovabb fokozza a PSII termostabilitasat, és ez a novekedés az
Ae. umbellulata vonalakban a legkifejezettebb.

Az 23. abran jol lathato, hogy az emelkedd hémérséklet nevelési fényen minden vonalban
¢és kezelés esetén az NPQ emelkedését valtotta ki. A 25°C homérsékleten mért NPQ értékeikhez
képest a buza és a TA2760 jelentésen nagyobb emelkedéssel reagalt a levelek melegitésére. Az
NPQ maximum értékeit az adott kezelés Tc pontja koriil érte el és ennek megfeleléen a 300 mM
NaCl a maximumok magasabb hémérsékleti tartomanyba tolddasat valtotta ki a sokezelt
MvGB420 kivételével. Mindez megerdsiti, hogy az NPQ hatterében 4llo, mar korébban
részletezett folyamatok (MULLER et al. 2001, HORTON et al. 2005), fényadaptalt helyzetben,
az egymassal kolcsonhatasban megjelend s6 és magas hdmérsékleti stresszel szemben is védenek.
Az Mv(GB420 ¢és az AE740/03 vonal 25°C-on mért NPQ értékei a kezelés hatasara jelentdsen a
kontroll f61¢ emelkedtek, de ezt a grafikon az egyre normalas miatt nem mutatja megfeleléen. Az
MvGB420 és az AE740/03 kontroll helyzetben 25°C-on mutatta a legnagyobb NPQ1o00 értéket,
mely a flités sordn 45°C-ndl mért atmeneti és enyhe emelkedéstdl eltekintve, nem fokozddott.
Ugyanakkor a mintak soéadaptalt allapotukban a hdmérséklet novelésével mar jelentdsebb
NPQiooo emelkedést mutattak (23. B, D abra), viszont maximumukat tobb mint 3°C-kal
alacsonyabb hdémérsékleten regisztraltuk, mint TcCiooo értékiiket (20. C abra). A sokezelés
hatasara a PSII pigment-protein komplexeinek olyan konformaciovaltozasa indukalodhatott,
mely kedvezett az NPQ folyamatanak az Aegilops umbellulata vonalakban telitési
fényintenzitdson. A konforméciovaltozds a fénybegylijtd komplexet is érintheti, mely
aggregalddva hdstresszelt novényekben az NPQ fokozodasat valtotta ki (TANG et al. 2007).
Ezzel szemben a buza ¢s a TA2760 41°C-nal mar jol 6ntozott allapotukban, illetve 300 mM
pontok koriil vették fel maximumaikat. Az NPQiuooo csokkenése viszont minden vonalban

magasabb hémérsékleti pontra helyez6dott a 300 mM sokezelés hatasara.
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23. abra. A nem-fotokémiai kioltasi paraméter (NPQ) normalizalt értékeinek hdmérsékletfiiggése a kontroll
(folytonos vonal) és a 300 mM NaCl kezelt (szaggatott vonal) buza (Mv9kr1) és Ae. umbellulata (MvGB 420)
vonalakban 200 pE m?s! (A) és 1000 pE m2s™ fényintenzitison (B), valamint az Ae. umbellulata (AE740/03) és Ae.
comosa (TA 2760) vonalakban 200 pE m?2s™ (C) és 1000 uE m?s? fényintenzitason (D). A feltiintetett értékek a

kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait mutatjak a standard hibaval

A fenotipusos plaszticitds mértéke a valtozo kornyezetben meghatarozd lehet az
alkalmazkodast és a talélést illetden (LARCHER 1995) ¢és jelentdsen befolyasolja a globalis
klimavaltozas hatasainak kivédését (GRATANI 2014). Osmond ¢s munkatarsai (1986) szerint a
kornyezeti faktorok egymas hatasat elfedhetik, serkenthetik vagy ellenstilyozhatjak, igy gyakran
eltérd valaszreakciot eredményeznek, mint egyediili faktor hatdsainak kitéve. Természetes
koriilmények kozott nem ritka, hogy a novényeknek egyidejlileg tobb stressztényezd hatasat kell
toleralniuk (SUZUKI et al. 2014), ezért talélésiiket meghatarozhatja, hogy milyen mértékben
képesek az adott tényezOkkel szemben védelmet biztositdé mechanizmusok Osszehangoldsara. A
védekezd/szabalyozd mechanizmusok szinkronizalasa nagyrészt megszabja, hogy adott idében
és térben fellépd kombinalt faktorok hatdsit milyen rugalmasan képesek toleralni. A 300 mM
NaCl-indukalt fenotipusos plaszticitas valtozasat (TC1-TCo) mutatja a 24. abra, mely a 300 mM
NaCl-dal kezelt minta Tc (Tc1) €s a kontroll ndvények Tc (Tco) értékeinek kiilonbségei alapjan

szemlélteti az egyes vonalak termostabilitdsanak rugalmassagat eltéré fényviszonyok esetén. A

kisérleti novényekben a 300 mM NaCl kezelés a fényintenzitastol fliggetlentil novelte a Tci-Tco
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hémérseékleti értékeket, ugyanakkor az AE740/03 ¢és kiilonosen az MvGB420 vonalakban a fény
megjelenése tovabbi emelkedéshez vezetett. Az MvGB420 vonalban a nevelési fény 2,53°C-r6l
5,37°C-ra novelte a Tci-Tco értéket, s6t 1000 uE m?2s? fényintenzitdson a tdbbi vonalnal
eredményesebb plaszticitas valtozast mutatott. Telitési fényintenzitdson a 300 mM NaCl hatasara
a buzaban csupan 1,5°C-os hostabilitas novekedést tapasztaltunk a kontroll értékhez képest, mig
az Aegilops vonalakban az emelkedés 2,78-4,07°C kozott alakult. Az Aegilops fajoknak
elterjedési teriiletiikbol adodoan (2. kép) egy id6ben tobb faktor hatasait is toleralniuk kell, mely
a védelmet szolgalé mechanizmusok 6sszehangolasan alapulhat (DULAI et al. 2002, 2005).

—1

TA2760 ﬁ 01000

@200
AE 740/03 o mSOTET
——
MvGB420 —
————
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0 2 4 6
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24. abra. A 300 mM NaCl hatasa a buza (Mv9krl), az Aegilops umbellulata vonalak (MvGB 420, AE 740/03) és az
Aegilops comosa vonal (TA 2760) fenotipusos plaszticitasira (TC1-TCo) s6tétben, 200 pE m2s? (200) és 1000 uE m™
st (1000) fényintenzitason a kontroll és a 300 mM NaCl kezelésnél regisztralt Tc pontok alapjan. A feltiintetett

értékek a kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait mutatjak a standard hibaval

A 25. abra eredményei alapjan — amely a jo vizellatottsagi sotét kontrollhoz képest
kimutathat6 abszolut fenotipusos plaszticitas valtozasanak mértékét mutatja — a sdstressz, a fény
és a magas homérséklet egyiittes kivédésével szemben az Aegilops vonalakban indukalodo
folyamatok a buzénal hatékonyabban miikddnek. A legnagyobb mértékii plaszticitds az Ae.
umbellulata vonalakban figyelheté meg. Ugyanakkor a két Ae. umbellulata vonal (MvGB420,
AE740/03) kozotti is tapasztalhato eltérés. Ezt a kiilonbséget azonban a hajtas so-indukalt prolin
tartalom valtozasai nem indokoljak, hiszen a két vonal e tekintetben alig mutatott kiilonbséget

(10. D abra).
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25. abra. A buza (Mv9krl), az Aegilops umbellulata vonalak (MvGB 420, AE 740/03) és az Aegilops comosa vonal
(TA 2760) abszolit fenotipusos plaszticitdsinak véltozisa. A jo vizellatottsagi ndvények 200 pE m2s* (kontroll
200 fény) és 1000 pE m?s fényintenzitason (kontroll 1000 fény), valamint a 300 mM séval (NaCl) kezelt ndvények
200 pE m?s (300 s6 + 200 fény) és 1000 uE m2s™ fényintenzitison (300 s6 + 1000 fény) mutatott plaszticitisa az
abszolut kontrollhoz (jo vizellatottsagu, sotét) képest. A feltiintetett értékek a kezelésenkénti 6t ismétlés atlagait

mutatjak a standard hibaval

4.3.3. A vizhiany és a sostressz termostabilitisra gyakorolt hatasainak osszehasonlitasa a
buza és az Aegilops vonalakban

A vizhiany és a névekvo sokoncentracid6 RWC értékre (6. és 10. A abra) kifejtett hatésai,
valamint a levelek turgornyomas csokkenését jelzé hervadasi kiilonbségek alapjan elmondhato,
hogy a kontroll adatokhoz képest a 10 napos szarazsag (3. A kép) erbteljesebb ozmotikus
stresszként hatott a vizsgalt vonalakra, mint a 300 mM NaCl kezelés (3. B kép). Tovabba a

levelek sargulasa a NaCl ionikus hatasainak megjelenésére is utalhat (3. B kép).

ViZHIANY KONTROLL A SOSTRESSZ KONTROLL B

<\

s

umbellulata vonal (MvGB420)
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A sostressz hatasaként mar sotétben is fokozodott a PSII termostabilitasa, szemben a
vizhianyos kisérletekkel, ahol jelentdsebb javulast nem tapasztaltunk. A TcCsswee értékek
vizsgalatakor a kontroll é¢s a 150 mM NaCl kezelés értékei kozott figyeltik meg a
legkiemelkeddbb eltoldodast, de mivel a vizsgalat e szakaszan dehidratacié nem Iépett fel a
hajtasban, ezért valdsziniileg a NaCl ionikus komponenseinek tulajdonithatdo a hdtolerancia
javulas. Ezt a kovetkeztetést az el6z0 fejezetben részletezett jelenségek is megerdsitik, mint a
stabilabb OEC vagy a rigidebb tilakoid membran, melyek a NaCl ionikus hatasaiként ismertek.
A s6tétben megfigyelt fenotipusos plaszticitas a vizhianyos Aegilops vonalakban a sokezeltekhez
képest jelentdsen kisebb mértékiinek mondhatd, szemben a buzéban tapasztaltakkal (19. és 24.
abra). Ennek hatterében a hajtas OP értékében detektalt eltérések is allhatnak (6. és 10. B abra).
A buza esetében az erGs szarazsag és sokezelés hasonld OP értéket (-2 MPa) valtott ki, mig az
Aegilops vonalakban a 300 mM NaCl kezelés jelentésen alacsonyabb OP- t eredményezett, mint
a 10 napos szarazsag. Chen és munkatarsai (2004) is megfigyelték, hogy a sostresszel kivaltott
PSII-t érint6 termostabilitds ndvekedés részben a levelek alacsony ozmotikus potencialjaval
hozhatd 0Osszefiiggésbe. A xantofill hipotézisnek (HAVAUX ¢és TARDY 1995, 1996)
megfelelden a jo vizellatottsag ndvényekben a fény fokozta a termostabilitast, ugyanakkor a
vizhiany a kezelésnek alavetett Ae. umbellulata (MvGB420, AE740/03) vonalakban csupan
mérsékelten jarult hozzd a tovabbi termotolerancia ndveléshez (14. abra). Ugyanakkor az
egylittes fény- és sokezelésre az MvGB420 fenotipusos plaszticitasa meglehetdsen rugalmasan
valtozott, a vonal hdstabilitasa jelentds mértékben fokozodott az abszolut kontrollhoz (so6tét, jo
vizellatottsdg) képest (25. abra). Ellenkezd megallapitasra jutottunk az Mv9krl buzafajta
esetében, hiszen e vonal hétoleranciajanak novelésében a vizhiany hatasainak kiemelkedébb
szerep jutott, mint a sokezeléseknek (19. abra). Ami tehat a hdmérséklet érzékenység valtozasait
illeti, azt fényadaptalt helyzetben mind a sokezelés, mind a vizhidny altaldban fokozza, de az
egyes vonalakban eltéré mértékben. Ezzel kapcsolatban irodalmi adatok is alatdmasztjak azt a
feltételezeést, hogy a vizhidny/ozmotikus stressz €s a sotolerancia nem feltétleniil kapcsolt, és
nem minden esetben azonos utakon keresztiil hat (NAGY ¢és GALIBA 1995). Ennek
kovetkeztében az egyes vonalak hétolerancidja is eltéré mértékben befolyasolhato. A legnagyobb
kiilonbséget az MvGB420-as jelolésti Ae. umbellulata vonalban mértiik, melynek vizhianyos
allapotaban a fénynek nem volt kitiintetett szerepe a plaszticitasat tekintve, viszont séadaptaltan

a fényindukalt mechanizmusok mar erésen megnovelték a hétolerancidjat.
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4.4, UJ TUDOMANYOS EREDMENYEK

Munkank sordn a kdvetkezd 1j tudomanyos eredményeket értiik el:

1. Az Asakaze buzafajta genetikai hatterében a 7H 4rpa kromoszoma jelenléte pozitivan
modositotta a biza 100 és 200 mM NaCl-kezelésre mutatott szénasszimilacios és ozmotikus

adaptacids képességét, valamint hozzajarult a korai kalaszképzés kivaltasahoz.

2. A sostressz alatti mérsékelt sztomazaras, az ozmotikus adaptacios képesség és a nem-
sztomatikus gatlas megel6zése nagymértékben hozzajarult ahhoz, hogy a 7H addicioés vonal a

200 mM NacCl hatasara a buzanal eredményesebb szénasszimilacios kapacitast tartson fent.

3. A hajtas Na* transzportjanak sostressz alatti szabalyozasa a 7H arpa kromoszoma jelenlétével
nem modosithato a vizsgalt blzafajtiban, mely a Na" felvétel szabalyozasinak tobb

kromoszomat is érint6 jellemére utal.

4. Az arpa 4H kromoszoémaja a gyenge (100 mM NaCl) sostressz esetén Sikeresen alkalmazhato
az Asakaze buzafajta sotliré-képességének fokozasara, mely elsdsorban a hatékonyabb

vizmegorzési tulajdonsagahoz kapcsolodik.

5. A 150 mM NaCl el6kezelések hatasaként a vizsgalt vonalakban mar sététben is fokozodott a
PSII termostabilitisa, szemben a vizhidnyos kisérletekkel, ahol jelentdsebb javuldst nem

tapasztaltunk.

6. A so-indukalt hdstabilitds novekedés részben a fénytdl fiiggetlen folyamatok eredményezik,
melyek hatterében els6sorban a sostressz ionikus hatasai allnak. A sokezelt Aegilops vonalak
sOtétben megfigyelt héstabilitas javulasahoz, kozvetve a 300 mM NaCl-indukalt erételjes

ozmotikus potencial csokkenés is hozzajarulhatott.

7. A hémérséklet novelésével a nem-fotokémiai kioltasi paraméter a maximalis értékeit az adott
kezelésnél meghatarozott kritikus hdmérsékleti pontok koriil éri el. Ennek megfeleléen
fényadaptalt helyzetben, az egymassal kdlcsonhatasban megjelend s6 és homérsékleti stresszel

szemben is védelmet biztosithatnak a nem-fotokémiai kioltas hatterében all6 folyamatok.

8. A buza stressz-tolerancidjanak javitasahoz az MvGB420-as génbanki jelolésti Aegilops
umbellulata vonal jarulhat hozza, mely — eredeti él6helyének megfeleléen — a sostressz, a magas
hémérséklet és fény egylittes kivédését biztositd folyamatokat a buzanal hatékonyabban képes

6sszehangolni.
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5 KOVETKEZTETESEK ES JAVASLATOK

A klimakutatasok progndzisa szerint a nyari hoénapokban magasabb homérsékleti
maximumokra és hosszabb aszalyos idészakokra szamithatunk (GALOS et al. 2007,
TRENBERTH et al. 2007, KERTESZ 2008). Az Eghajlatvaltozisi Korméanykozi Testiilet
(IPCC) 2007-es jelentése szerint 2100-ra a Fold atlaghémérséklete 6,4°C-kal magasabb lehet az
1980-1999 kozotti idOszakban mérthez képest. Az éghajlatvaltozas negativ hatasaival
Osszefiiggésben a gabonandvények terméshozama 1is veszélybe keriilhet (SINGH ¢és
CHAUDHARY 2006). A magasabb genetikai variabilitasu buza vonalak létrehozasaval,
lehetdség nyilhat a jelenleg termesztésbe vont fajtdkhoz képest jobb stressztolerancidval
rendelkezOk szelektdldsara. A genetikai valtozatossag novelése a buzaval rokon vagy
»kozelrokon” és egyben jo alkalmazkoddsi képességli, termesztett vagy vadon el6fordulo
fajokkal (FAROOQ et al. 1995, FAROOQ 2002, COLMER et al. 2006), hagyomanyos
nemesitési eljarasokon keresztiil is megvaldsithato.

Mivel tobb tanulmany is kiemeli, hogy a termesztett arpa 4H és 7H kromoszémain olyan
genomikus régiok taldlhatok, melyek eldsegithetik a termesztett buza sotlirdképességének
fokozasat (FORSTER et al. 1990, GORHAM 1990, SHAVRUKOQV et al. 2010, MUNNS et al.
2012, LONG et al. 2013), ezért a kisérleteink soran a Manasz arpafajta 4H és 7H kromoszoémajat
hordoz6 Asakaze buza vonalakat (4H addicios ¢s 7H addicids vonal) vizsgaltuk. A 4H
kromoszomanak kiemelkedd szerep tulajdonithaté az ozmotikus stressz soran fellépd jelentds
vizveszteség elkeriilésében (TEULAT et al. 2003, FARSHADFAR et al. 2008). Eredményeink
alapjan az arpa 4H kromoszomadjanak jelenléte mar elegendének bizonyult ahhoz, hogy az
Asakaze buzafajtaban magasabb RWC értékeket eredményezzen enyhe sokezelés soran (100
mM NaCl). Mivel az RWC csokkenése negativan befolyasolhatja a fotoszintézis egyes
részfolyamatait (CHAVES 1991, CORNIC 1994, BAIJJI et al. 2000), ezért megbrzése
kiemelkedd jelentdségli a megfeleld szénasszimilacids képesség fenntartdsahoz, ahogy azt a 4H
addiciés vonal esetében is tapasztaltuk. Emellett a 4H addiciés vonal optimalis
kvantumhatasfoka (Fv/Fm) még az erés sokezelés hatasara sem csokkent, vagyis a 300 mM NaCl
kezelés a primer fotokémiai folyamatait nem befolyasolta (HANACHI et al. 2014) még a
szénasszimilaci6 megsziinése mellett sem. Az ilyen allapotban felmeriild fotokarosodas
elkertilését, a sziil6i arpara is jellemz0, fotoprotektiv mechanizmusok segithették a 4H addicios
vonal esetében, mig a buzéban a fotokémiai folyamatokra nem hatott a sokezelés.

A 4H addicios vonaltol eltéréen, a 7H addicids vonal nettdé szénasszimildcios rataja

cre
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addiciés vonalban a sziil6i buza és az arpa kedvezo tulajdonsagainak kombinaciojat figyeltiik
meg. A fotoszintézis gatlasaban az Lns faktorok nagymértékli hozzajarulasa a sdérzékenység
egyik indikatora lehet (BRUGNOLI és LAUTERI 1991, QIN et al. 2010). A 7H addicios
vonalban, az arpaval megegyezden, még a 200 mM-os soOkezelés esetén sem gatlédott a
szénasszimilacid, ennek megfeleléen az Lns faktorok sem jelentkeztek. Az erésebb stressz (300
mM NaCl) hatasara, mialatt az arpaban az Lns jelentOs fellépését tapasztaltuk, addig e paraméter
a 7H addiciés vonalban — a sziil6i buzahoz hasonléan — 1ényegesen kisebb mértékii ndvekedést
mutatott. A séstressz erdsségétol, idOtartamatol €s a novény érzékenységétol fiiggden, a
fotokémiai ¢és az elektrontranszport folyamatok a buzédban és az 4rpaban egyarant
befolyasolhatjak a fotoszintetikus kapacitast (KALAJI et al. 2011). Ugyanakkor a sokezelések
soran szamottevl valtozast nem detektaltunk az Asakaze buzafajta fluoreszcencia indukcios
paramétereiben, a Pn jelentés csokkenése mellett sem. Mivel a bizaban az Fv/Fm paraméterének
so-indukalt csokkenése, valamint a PSI akceptor oldali gatlasa sem jelentkezett, ezért a
fotoszintetikus elektrontranszport soran feltételezhetéen az elektronok a CO2 redukcié mellett
alternativ utakra is terelddtek, igy géatolva a fotokarosodas megjelenését (BIEHLER és FOCK
1996, WINGLER et al. 2000). A 200 mM NaCl kezelés a Manasz arpafajtaban és a 7H addicios
vonalban az elektrontranszport folyamatokat sem befolyasolta, viszont az erds sdstressz soran a
gatolt szénasszimilacié a fotokémiai folyamatok leszabalyozasaban mar megnyilvanult. A PSII
effektiv kvantumhatasfokdnak csokkenése mogott az NPQ kvantumhatasfokanak emelkedése 4llt,
mely korlatozott szénasszimilacidé mellett fellépd tobblet gerjesztési energia elvezetésével
biztositotta a PSII fotoinhibicidjanak megeldzését (BIORKMAN és POWLES 1984, QIU et al.
2003, FOYER ¢és NOCTOR 2009). A PSII koriili elektrontranszport leszabalyozasaval
parhuzamosan a PSI koriili CEF novekedését tapasztaltuk a 300 mM NaCl kezelésnek kitett 7H
addicios vonal és az arpa esetében is. A magasabb CEF amellett, hogy segiti az ATP
homeosztazis fenntartdsat, a lumensavanyodasbol eredd energiafiiggdé NPQ ndveléséhez is
hozzéjarulhatott, igy a PSI akceptor oldalanak védelmét és a PSII fotokarosodasanak elkeriilését
is szolgalhatta (RUMEAU et al. 2007). Az arpa 7H kromoszoma beépiilésének
kovetkezményeként az Asakaze buzafajta a soOstressz mellett fellépd erds fényintenzitassal
szemben is hatékonyabban védekezhet, hiszen az arpahoz hasonloan a fotoprotektiv folyamatok
kialakuldsa eredményesebben valosulhat meg.

A 7H addicios vonal a soOstressz sordn mutatott sztdémaszabalyozas tekintetében is az
arpahoz hasonloan reagalt, melyben a hajtds jelentdés kalium tartalom csokkenésének is

meghataroz6 szerepe lehetett (BENLLOCH-GONZALEZ et al. 2010). A 7H addiciés vonal és
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az arpa a gazcserenyilasait a kezelések sordn is csak mérsékelten zarta, igy nem csupan a CO2
levelekbe iranyuld felvétele valdsulhatott meg, hanem az asszimilacios feliiletet hiitd vizgdz
leadasa is. Ennek megfelelden a magasabb gs hozzéjarulhat ahhoz, hogy a 7H addicios vonal egy
adott idétartamt magas sokoncentracioval jellemezhetd periodust a megfeleld szarazanyag-
produkcié fenntartdsa mellett ugyis atvészelhet, hogy a transzspiracios hiitéssel még a
héstresszel szemben is részlegesen védett. A magasan tartott gs ellenére a 7H addicids vonal €s
az arpa jelentdsebb viztartalomvesztést nem szenvedett el a mérsékelt sostressz (200 mM NaCl)
soran az erfteljesebb sztomazarassal reagald buzahoz képest. Mindez azt jelenti, hogy a 7H
addiciés vonalban €s az arpaban olyan hatékony ozmoregulacids folyamatok indukalddtak a 200
mM NaCl hatiasara (DARKO et al. 2015), melyeken keresztil az ozmotikus potencialt
optimalizalva hatékony vizfelvétel valdsulhatott meg. Az ozmotikus adapticidohoz jarulhatott
hozz4 a 7H addicids vonal és az arpa gyokérzetében megfigyelt, a buzatol jelentdsen magasabb
prolin-akkumulacio is. Ezt a megfigyelést alatamasztjak azok a korabbi vizsgalatok eredményei
is, melyek szerint a 7H 4rpa kromoszoma szerepet jatszhat az ozmotikus alkalmazkodas
kialakitasaban (TEULAT et al. 1998). Eredményeink alapjan valoszinii, hogy a mérsékelt és
kozepes erdsségli sostresszre, a kielégitd ozmotikus adaptacid melletti magasabb ¢s hatékony
stratégiat jelent a ndvény fotoszintetikus aktivitasanak fenntartdsdra, és hasznos eszkoz a
sotolerancia jellemzésére. A buzahoz képest a 7H addicids vonal koraibb kalaszképzést mutatott,
mely szintén eldnydssé valhat, amennyiben a szemfeltoltés folyamatat a hdmérséklet ndvekedése
kiséri, igy a kedvezdtlen periodus elkeriilhetd. Az arpa 7H kromoszomajan talalhatdé genomikus
régiok jelentésen hozzajarulhattak a 7H addicios vonal korai kalaszolasahoz (YAN et al. 2006,
FAURE et al. 2007, ARANY I et al. 2014, FARKAS et al. 2014 ).

A koraisag mellett a 7H kromoszoéman detektalt régiok a magas citoplazmatikus Na*
koncentraciohoz kapcsolodd iontoxicitas elkeriilését is segithetik, hiszen a hajtdsban a Na*
kizarasanak mechanizmusat szabalyozzak (SHAVRUKOV et al. 2010). Kook ¢és munkatarsai
(2009) is megfigyelték, hogy az arpak sikeres sotoleranciaja Osszefiiggésbe hozhatoé azokkal a
mechanizmusokkal, melyek segitik a toxikus ionok hajtasbol torténd kizarasat. Ezt a
megallapitast eredményeink is alatdmasztjak, hiszen a Manasz arpafajta hajtasa alacsonyabb és
gyokere magasabb natrium tartalmat mutatott a 200 mM NacCl kezelésre, mint a bliza és a 7H
addicioés vonal. Ennek megfelelden az arpara jellemzd sdakkumuldlo tulajdonsagot a gyokerek
esetében, valamint a hajtasbol torténd eredményesebb Na* kizarasi képességet a 7H kromoszoma
jelenléte nem befolyasolta a buza vonalban, mely a Na" felvétel szabalyozasanak tobb

kromoszomat is érintd és Osszetettebb jellemére utal. Ugyanakkor a Na* kizarasa mellett a
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vakuolumba iranyulé kompartmentalizacié is szerves részét képezi a séstressz soran
megfigyelheté alkalmazkodasi folyamatoknak (WIDODO et al. 2009). A 7H addiciés vonal
hajtasaba szallitott Na* jelentds része valdszinlileg a vakudlumba halmozddott fel, hiszen a 200
MM-os NaCl hatasara is kielégitd szinten tartotta szénasszimilaciojat és PSII aktivitasat. Az
arpaban viszont a felvett Na* jelentdsebb része a gyokérben akkumulalodott és mivel a sdstressz
a vonalak koziil a legkevésbé az arpa gyokér produkciojat gatolta, ezért a 7H addicios vonalhoz
hasonloan feltételezhetéen a Na* a vakuOlumba transzportalodott, mely szervetlen
ozmotikumként a hatékony vizmeg0rzést is segithette (GORHAM et al. 1985). A 7H addicios
vonal tovabbi elényeként emlithetd, hogy a sostressz gyokérnovekedést gatlo hatdsat (MUNNS
et al. 2006) a buzanal sikeresebben elkeriilte, mely a vizfelvétel eredményességét is fokozhatja
(MARCUM et al. 1995). A Manasz arpafajtaban a novekvé NaCl koncentracid jelentdsen nem
modositotta a H/GY aranyt és a 7H addicios vonal sem mutatott szignifikdns novekedést, ennek
megfeleléen a 7H addicids vonal biomassza produkcidja a sokezelések hatasara elsdsorban az
arpa sziilovel reagalt hasonldan. Az eredményeket dsszegezve elmondhat6, hogy a 7H addicios
vonalban a sziiléi genotipusok kedvezd tulajdonsdgainak egyesiilését figyeltik meg, igy a
tovabbi, példdul a termés mennyiségére €s mindségére iranyuld vizsgidlatokhoz meglehetdsen
alkalmas ndvényi anyagként szolgalhat.

A termesztett biza szdrazsag- vagy so- tolerancidjanak novelésére alkalmas génforrasok
felderitésére, a termesztett arpa mellett, a buzaval szoros rokonsagi kapcsolatban allo diploid
Aegilops fajokat (Ae. comosa és Ae. umbellulata) is vizsgalat ala vontunk. Az Aegilops fajok a
nemesitési folyamat hidnyaban természetes variabilitasukat megorizve, az elterjedési teriiletiiket
jellemzd szélsdséges klimatikus viszonyokat is sikeresebben toleralhatjak, mint egyes buzafajtak
(FAROOQ et al. 1995, MUJEEB-KAZI et al. 1996, FAROOQ 2002). Az Aegilops fajok
eléfordulasat figyelembe véve (KILIAN et al. 2011), adott id6ben akar tobb stresszfaktor (pl.
magas hdémérséklet, sostressz, erds fényintenzitds) hatdsait is tolerdlniuk kell, mely a
stressztényezOk altal indukalt védelmi mechanizmusok 6sszehangolasan alapulhat (DULALI et al.
2002, 2005).

A fotoszintetikus kapacitds és a gabonandvények termésprodukcidja, valamint
novekedési ratdja kozott szoros pozitiv Osszefiiggés huzodhat (MURATA 1981). Az eldbbi
megallapitast figyelembe véve, a szelekcids vizsgalataink alapjat a vonalak fotoszintetikus
paramétereinek szarazsadg- ¢és soOstressz hatdsaként bekovetkezd valtozasai, valamint a
fotoszintézis egyes részfolyamatait befolyasold vizhaztartasi és a hozza kapcsolddod paraméterek

képezték (CHAVES 1991, CORNIC 1994, BAJJI et al. 2000). A novekvé vizhiany és sostressz
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kozel azonos mértékben érintette az Mv9krl bulzafajta és az Aegilops vonalak netto
szénasszimilacios képességét, viszont a csokkenés mogott részben kiilonbozd jelenségek
huzdédnak, melyek az eltéré mértékii ozmotikus stresszhez is kapcsolddhatnak. A vizhiany és a
novekvo sokoncentracio RWC értékre kifejtett hatasai alapjan elmondhato, hogy a 10 napig tartd
szarazsag eroteljesebb ozmotikus stresszként hatott a vizsgalt vonalakra, mint a 300 mM NaCl
kezelés. Ezt figyelembe véve, a soOkezelésnek az ozmotikus hatasa mellett az ionikus
komponenseinek is meghataroz6 szerep jutott a szénasszimilacié gatldasaban (MUNNS 2002),
illetve az alkalmazkodasi folyamatok kivaltasaban. A NaCl a sejtek ozmotikus potencialjat a
viztartalom csokkentésével, ozmotikusan aktiv anyagok szintézisének kivaltasaval és/vagy a Na*
és CI felvételével modosithatja (ZHANG et al. 2010). A buza hajtasaban az erés szarazsag és
sOkezelés hasonlo OP értéket eredményezett, mig az Aegilops vonalakban a 300 mM NaCl
kezelés jelentdsen alacsonyabb OP-t valtott ki, mint a 10 napos szarazsag. Ennek megfelelden a
sOkezelt Aegilops vonalakban az ozmotikus stressz mellett megjelend ionikus stressznek is
(CHAUDHARY et al. 1997) és/vagy a felhalmoz6dd Na® és CI- funkcionalt szervetlen
ozmotikumként (GORHAM et al. 1985). A 300 mM-os sokoncentracional tapasztalt jelentds
prolin tartalom novekedés mellett — a meglehetdsen lecsokkent OP értékeket figyelembe véve —
az Aegilops vonalakban egyéb ozmoprotektans anyag is felhalmozddhatott gy, mint a betain
vagy a glicin-betain (CHEN és MURATA 2008, TIAN et al. 2017), illetve a Na* és CI”
megndvekedett jelenlétéhez is kapcsolodhat (ZHANG et al. 2010). Az Aegilops vonalakban
kialakult ionikus stresszt erdsitheti meg, hogy a séstressz hatdsaként megfigyelt csokkent
szénasszimilacidjukban a nem-sztomatikus faktorok nagyobb szerephez jutottak, mint a buzéban.
Az iontoxicitds pedig nem-sztomatikus gatloként, a fotokémiai folyamatokat is negativan
érintheti (MURANAKA et al. 2002, KALAJI et al. 2011). A kecskebuzaknak az erds sokezelés
soran, a fotoinhibicid6 megeldzéséhez a PSII leszabélyozéasara volt sziikség, a dnpg €és a Pcer
fokozasan keresztiil. Viszont a legkisebb mértékii OP valtozast — és ezzel valosziniileg alacsony
Na" és/vagy Cl” felhalmozddast — mutatdé Mv9krl buzafajtaban a sokezelés jelentSs valtozast
nem indukalt a fotokémiai folyamatokban, hasonléan az Asakaze buzafajtdhoz, vagyis az
alternativ elektronelnyeld utvonalak hatékonyan miikddhettek (BIEHLER ¢és FOCK 1996,
WINGLER et al. 2000), hiszen fotokarosodas nem Iépett fel. A vizhiany és a novekvo
sokoncentracio hatdsat dsszehasonlitva megallapithatd, hogy a 10 napos szérazsag erdteljesebb
ozmotikus stresszként hatott a vizsgalt vonalakra, mint a 300 mM NaCl kezelés, de a

fotoszintetikus CO2 fixalas mértékét a szarazsag €s a sokezelés hasonldo mértékben befolyasolta.
90



10.14751/SZIE.2018.005

A hoémérséklet hatasat tehat a fotoszintetizald apparatus hasonld stressz-igénybevételével
jellemezhet6 névényeken tanulmanyoztuk, mind a vizhiany, mind a séeldkezeléseket illetden.

Sotétben mar a mérsékelt sostressz is fokozta a PSII homérsékleti stabilitasat, szemben a
vizhianyos kisérletekkel, ahol jelentésebb javulast nem tapasztaltunk. Mivel ezzel parhuzamosan
dehidratacio nem Iépett fel a hajtasban, ezért a hoérzékenység-csokkenés valdsziniileg a NaCl
ionikus komponenseinek tulajdonithat6. Ez a megallapitas kiilonosen igaz lehet az Aegilops
vonalakra, hiszen az ozmotikus stressz altal kivaltott valtozasok nem vagy csak alig okoztak
héstabilitas novekedést, mig a sostressz soran jelentOsebb javulas ment végbe, ahogy azt a
fenotipusos plaszticitasuk és az Fv/Fm hdmérsékletfiiggése is mutatja. Ezzel kapcsolatban ismert,
hogy a PSII termolabilitasat részben az OEC inaktivalodasa okozza (NASH et al. 1985, WANG
et al. 2010) illetve, hogy a soeldkezelés tobb Uton is javithatja az OEC és a PSII hdstabilitasat
(KRISHNAN és MOHANTY 1984, CHEN et al. 2004, WEN et al. 2005, YAN et al. 2012),
valamint a membran-rigiditast is fokozza (MULLER és SANTARIUS 1978). Ezek a véltozasok
akar sotétadaptalt helyzetben is kivalthatjdk a magasabb hdstabilitds kialakuldsat. Ennek
megfelelden a sostressz hatdsdra bekdvetkezd membran felépitését érintdé valtozasoknak,
valamint a vonalak CI~ tartalmanak, illetve az OEC aktivitasanak vizsgalata segitséget jelenthet a
magasabb termostabilitds mogott 4116 folyamatok felderitésében.

A xantofill hipotézisnek (HAVAUX ¢és TARDY 1995, 1996) megfeleléen a jo
vizellatottsdgi novényekben a fény megnodvelte a PSII termostabilitdsat, amit a vizhiany és a
sOkezelés — bar az egyes vonalakban eltér6 mértékben — tovabb fokozott. Az NPQ
hémérsékletfiiggése alapjan kimutathatd, hogy az alacsony lumen pH masodlagos hatasai
(MULLER et al. 2001, HORTON et al. 2005) mind a hémérsékleti stressz mind a vizvesztés és a
sostressz hatédsai elleni védelemben is szerepet jatszhatnak. Ezek alapjan valoszinii, hogy a
magas fényintenzitas, a magas hdmérséklet és a vizdeficit/sostressz hatasainak korai szakaszban
torténd kivédése részben kozos alapokra helyezhetd. A védekezd/szabalyoz6é mechanizmusok
ilyen Osszehangoldsa abbol a szempontbdl is rendkiviil elényds lehet, hogy ezek a kornyezeti
faktorok szabadfoldi korilmények kozott egymassal kdlesonhatasban korlatoznak (DULAL et al.
2006). Az NPQ gatlasan keresztiil megfigyelt termostabilitds valtozasbol akar kovetkeztetni is
lehet arra, hogy az egyes vonalakban van-e, illetve milyen mértékii az NPQ egyes
komponenseinek szerepe az emlitett stressztényezok kozos kivédésében.

Fényadaptalt helyzetben a vizhidny okozta hdstabilitds-novekedés mérsékeltebben ment
végbe az Ae. umbellulata vonalakban, ugyanakkor az egyiittes fény és sokezelésre e novények

fenotipusos plaszticitdsa meglehetdsen rugalmasan valtozott, a vonalak hdstabilitasa jelentds
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mértékben fokozodott az abszolut kontrollhoz (sotét, jo vizellatottsag) képest. Ellenkezd
megallapitasra jutottunk az Mv9krl buzafajta vizsgalata soran, hiszen e vonal hdtoleranciajanak
novelésében a vizhiany hatdsainak kiemelkedObb szerep jutott, mint a sokezeléseknek. Ami tehat
a homérséklet érzékenység valtozasait illeti, azt fényadaptalt helyzetben mind a sdkezelés, mind
a vizhidny altalaban fokozza, de az egyes vonalakban eltéré6 mértékben. Ezzel kapcsolatban
irodalmi adatok is alatdmasztjak azt a feltételezést, hogy a vizhidny/ozmotikus stressz €és a
sotolerancia nem feltétleniil kapcsolt, ¢s nem minden esetben azonos utakon keresztiil hat
(NAGY ¢és GALIBA 1995). Ennek kovetkeztében az egyes vonalak hotolerancidja is eltérd
mértékben befolyasolhatd. A legnagyobb kiilonbséget az MvGB420-as jel6lésti Ae. umbellulata
vonalban mértiik, melynek vizhidnyos allapotadban a fénynek nem volt kitiintetett szerepe a
plaszticitasat tekintve, viszont sbdadaptiltan a fényindukdlt mechanizmusok mar erdsen
megnovelték a hdtolerancidjat. Figyelembe véve, hogy az MvGB420-as vonalban nevelési
fényintenzitison a 7 napos visszadntdzés soran sem csengett le a so-indukalt magasabb
héstabilitas, és ezzel parhuzamosan az Lns paramétere sem regenerdlodott, ezért valdsziniileg
elsdsorban a s6 ionikus hatasainak kdszonheti magasabb termorezisztenciajat.

Az abszolut fenotipusos plaszticitas alapjan a sostressz, a fény és a magas hdmérséklet
egylittes kivédésével szemben az Aegilops vonalakban indukalédé folyamatok a buzanal
hatékonyabban miikddnek, mely valdszinlileg 0Osszefliggésbe hozhatd az eredeti éldhely
okologiai viszonyaival is. A legnagyobb mértékii tolerancia fokozodast az Ae. umbellulata
vonalakban (MvGB420 és AE740/03) tapasztaltuk, ugyanakkor e két vonal kozott is kimutathatd
eltérés. Ennek megfelelden az Ae. umbellulata vonalak a so6-indukalt, mig a blzafajta a
szarazsadg-indukalt magasabb termotolerancia kialakuldsa mogott 4alld mechanizmusok
felderitésében szerepelhetnek alkalmas novényi anyagként. Habar a vizsgalt Aegilops vonalak
mind a vizhidnyra, mind a séstresszre hasonlo fotoszintetikus viselkedést mutatnak, ha azonban a
sOkezeléseket magas homérséklettel kombinaljuk, akkor az MvGB420-as jelzésii vonal tlinik

alkalmas jeldltnek a termesztett biza s6- és hétoleranciajanak fokozasara.
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6. OSSZEFOGLALAS

A klimavaltozas kdvetkezményeit figyelembe véve, egyre siirgetobbé valik a termesztett buza
stressztolerancidjanak javitdsa, olyan génforrasok bevonasdval, melyek hagyomanyos nemesitési
eljarasokon keresztiil is novelhetik a buza genetikai diverzitasat. A termesztett arpa (Hordeum
vulgare L.) mellett, egyes Aegilops fajok is potencialis génforrasként szolgalhatnak a szarazsaggal, a
sostresszel €s/vagy a hostresszel szemben is ellenallobb buzafajtak eléallitasahoz.

A Manasz termesztett arpafajta 7H kromoszomainak beépitésével az Asakaze buzafajta
sotolerancidjanak novelését tapasztaltuk mérsékelt sostressz kezelésben. A buzaxarpa keresztezésbol
szarmaz6 7H addiciés vonal eredményesebb szénasszimilacids képességéhez az arpa 7H
kromoszoémaja nagymértékben hozzajarulhatott, hiszen az arpadhoz hasonléan mérsékelt
sztomazarassal, hatékony ozmotikus adaptacioval ¢€s intenziv fotoprotektiv mechanizmusokkal
reagalt a soterhelés soran. A 7H addicios vonal fotoszintetikus paraméterei alapjan, az iontranszport
folyamatok szabélyozasaval a mezofill sejteket érintd Na* toxicitast is képes hatékonyan elkeriilni. A
szlil6i genotipusok kedvezo tulajdonsagainak kombinalddasat és a korai kalaszképzodést figyelembe
véve, a 7TH addiciés vonal alkalmas génforrast jelenthet az Asakaze buzafajta sotolerancidjanak
novelésére, valamint a termésprodukciora iranyuld tovabbi vizsgalatok elvégzéséhez. Eredményeink
alapjan az arpa 4H kromoszoméja a buza szdrazsagtolerancidjanak javitasat célzd programokban
nyUjthat segitséget a nemesiték szamara.

A szelekcids vizsgalatnak alavetett Aegilops vonalak szénasszimilacidos képessége mind a
szarazsagra, mind a soOstresszre hasonld érzékenységet mutatott, mint az Mv9krl buzafajtaban.
Ugyanakkor a vonalak hoétolerancidja részben eltéré mértékben befolydsolhatd vizhianyos, ill.
sostresszelt allapotukban. A kecskebuza vonalakban, fény hianyaban a sostressz ozmotikus és foleg
ionikus hatasai is hozzajarulhatnak a PSII hdmérsékleti stabilitdsanak ndveléséhez, melyet az erésebb
ozmotikus stresszként hat6é vizhidnyos kisérleteknél nem tapasztaltunk. Fényadaptalt helyzetben az
egyes vonalak homérséklet érzékenységére eltéré mértékben hatottak a vizhianyra és sostresszre
indukélodé mechanizmusok. A buzadban a vizhiany hétoleranciat serkentd hatasat emelhetjiik ki,
melynek hatterében a szdrazsag-indukalt rovid tava akklimécios folyamatok huzoédhatnak. Ezzel
ellentétben az Ae. umbellulata vonalak a sostressz, a magas fény és magas hémérséklet egyiittes
kivédésével szemben indukalodo folyamatokat a buzanal hatékonyabban tudtdk Osszehangolni. A
sOkezelt kecskebuzak koziil az MvGB420 vonal fenotipusos plaszticitasa volt a legkiemelkeddbb,
mely Osszefliggésbe hozhato az eredeti él6hely 6kologiai viszonyaival is. Eredményeink alapjan az
MvGB420 jelolésti Ae. umbellulata vonal alkalmas lehet a termesztett bliza s6 és magas hdmérsékleti
tolerancidjanak fokozasara, valamint megfeleld novényi anyagként szolgalhat a termotolerancia

valtozasa mogott all6 mechanizmusok részletesebb megismerésében.
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7. SUMMARY

Considering the consequences of climate change, it becomes more and more important to
improve the stress tolerance of cultivated wheat by expanding its genetic diversity. Both barley
(Hordeum vulgare L.) and wild wheat (Aegilops) species can serve as potential gene sources for
the selection of varieties that are more resistant to drought, salt stress and/or heat stress.

Under moderate salt stress the presence of the 7H chromosome of the barley cv. Manas
increased the salt tolerance of the wheat cv. Asakaze. Our results proved that the 7H addition line
could maintain its photosynthetic rate under moderate salt stress in parallel with effective
photoprotective mechanisms. This line seems to respond to moderate salt stress with low
stomatal closure, which may result in an efficient strategy for sustaining photosynthetic activity
based on osmotic adjustment, and it can also avoid the toxic effects of Na™ by the regulation its
transport processes. As its earliness and better tolerance of photosynthesis to moderate salt stress
exhibited by the barley parent cv. Manas appears to be manifested in the 7H addition line, it is
suggested as a good candidate for further detailed examinations to improve the salt tolerance of
bread wheat. Based on our results, we also recommend the use of the 4H wheat-barley addition
line to improve the drought tolerance of wheat.

The sensitivity of carbon assimilation processes of the Aegilops lines was similar to that
in the Mv9krl wheat genotype both under drought and salinity. At the same time, the thermal
tolerance of the lines was differently influenced by water deficiency and salt stress. In the
absence of light (in dark adapted state), the osmotic and mainly ionic effects of salt stress may
also contribute to increasing the thermal stability of the PSII in the Aegilops lines. At the same
time, it was not detected under drought stress with stronger osmotic effect compared to salt
treatment. In light-adapted state, the heat sensitivity of the lines was influenced differently by the
mechanisms induced by water deficit and salt stress. In the case of wheat, the heat-tolerance was
enhanced by water scarcity, by the drought-induced "short-term™ acclimatization processes in the
background. In contrast, salt stressed Ae. umbellulata lines have been able to effectively
synchronize the regulating/protecting mechanisms against simultaneous effects of heat and light.
Our results suggest that Ae. umbellulata MvGB420 seems a suitable genetic material to study the
background processes leading to better thermal tolerance of PSII and it will also be a good

candidate for improving the salt and heat tolerance of bread wheat
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