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1. A MUNKA ELŐZMÉNYEI ÉS CÉLKITŰZÉSEK 

 

1.1. A munka előzményei 

A globális klímaváltozás hatásai nagymértékben elősegíthetik a 

kenyérbúza (Triticum aestivum L.) termőképességét is veszélyeztető abiotikus 

stressztényezők kialakulását. A legnagyobb problémát a szélsőséges 

csapadékeloszlás és a magasabb átlaghőmérséklet jelenti (TRENBERTH et al. 

2007), melyek szárazság-, só- és/vagy hőstressz formájában jelentős 

mezőgazdasági károkat okozhatnak. A szárazság világszerte az egyik 

legjelentősebb abiotikus stressztényező (ARAUS et al. 2002), ugyanakkor a 

mezőgazdasági területek már közel 30%-án a sóstressz is nehézségeket okoz 

(MUNNS 2005). A talaj NaCl koncentrációja és a stresszhatás időtartama 

mellett, a genotípus is jelentősen meghatározza a növényekre kifejtett negatív 

hatások mértékét (ZHU 2001). A búza rokonsági körébe tartozó, termesztett 

vagy vadon előforduló fajok alkalmas géndonort jelenthetnek olyan új 

genotípusú búza vonalak előállításához, melyek sikeres alkalmazkodási 

képességgel rendelkeznek (FAROOQ et al. 1995, FAROOQ 2002, COLMER et 

al. 2006). A termesztett árpa (Hordeum vulgare L.) egyes fajtái számos hasznos 

agronómiai tulajdonsággal rendelkeznek (pl. koraiság, télállóság), ezért a 

búzanemesítők számára kiemelkedő génforrást jelentenek. Irodalmi adatok 

alapján a búza sótűrő-képességének növeléséhez az árpa 4H és 7H 

kromoszómáin található genomikus régiók jelentősen hozzájárulhatnak 

(GORHAM 1990, SHAVRUKOV et al. 2010, LONG et al. 2013).  

A termésprodukció szempontjából a fotoszintézis folyamata 

meghatározó jelentőséggel rendelkezik. Ennek megfelelően az árpa 

kromoszómák közül azoknak lehet kiemelkedő szerepe, melyek a stressz alatti 

fotoszintetikus kapacitás fenntartását segítő tulajdonságokat a búza genetikai 

háttere mellett is biztosítják. A hajtás relatív víztartalmának (RWC) csökkenése 

negatívan befolyásolhatja a fotoszintézis egyes részfolyamatait (CHAVES 1991, 

BAJJI et al. 2000), ezért a vízháztartás szabályozásáért felelős 4H árpa 

kromoszóma (FARSHADFAR et al. 2008) előnyössé válhat az ozmotikus 

stresszt is kiváltó sókezelés során. A só-indukált vízhiány az ozmotikusan aktív 

anyagok felhalmozódásán keresztül is megelőzhető, mely összességében 

sikeresebb sótoleranciát eredményezhet (ASHRAF és FOOLAD 2007). Az árpa 

7H kromoszómájának az ozmotikus adaptáció kialakulásában is jelentős 

szerepet tulajdonítanak (TEULAT et al. 1998), mely a biomassza produkció 

szempontjából is előnyössé válhat (GONZÁLEZ et al. 1999). Emellett a 7H 

kromoszóma a korai kalászképzés kiváltásával a kedvezőtlen periódus 

elkerüléséhez is hozzájárulhat (ARANYI et al. 2014). 

A szárazság és a sóstressz általában nem egyedüli stressztényezőként 

veszélyezteti a búza termésprodukcióját, hanem a szimultán fellépő erős 

fényintenzitással és magas hőmérséklettel kombinálódva gátolják a 

szénanyagcsere folyamatait (DULAI et al. 2005). Az éghajlatváltozás során 
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egyre gyakoribbá válhat, hogy a termesztett búzának az említett stressztényezők 

együttes hatását is tolerálnia kell (SUZUKI et al. 2014). A búza túlélését 

meghatározhatja, hogy milyen mértékben képes az adott tényezőkkel szemben 

védelmet biztosító mechanizmusok összehangolására. A védekező/szabályozó 

folyamatok szinkronizálása nagyrészt megszabja, hogy a növények adott időben 

és térben fellépő kombinált faktorok hatását milyen rugalmasan képesek 

tolerálni. Ennek megfelelően a fenotípusos plaszticitás mértéke a változó 

környezetben meghatározó lehet a túlélést illetően (LARCHER 1995) és 

jelentősen befolyásolhatja a globális klímaváltozás hatásainak kivédését 

(GRATANI 2014). A környezeti faktorok egymás hatását elfedhetik, 

serkenthetik vagy ellensúlyozhatják, így együttes hatásuk eltérő válaszreakciót 

eredményezhet (OSMOND et al. 1986). Habár az optimális tartományt 

meghaladó hőmérséklet felett a növények fotoszintetikus aktivitása jelentősen 

gyengül (BERRY és BJÖRKMAN 1980), viszont a fotoszintetikus apparátus 

termotoleranciáját a hőstresszt megelőző vízhiány és sóstressz javíthatja is (LU 

és ZHANG 1999, DULAI et al. 2006, YAN et al. 2012).  

Az Aegilops nemzetség egyes képviselői meglehetősen forró és száraz 

vegetációs időszakú területeken is elterjedtek (DULAI et al. 2006). Ennek 

tükrében az Aegilops (kecskebúza) fajok adaptációs és akklimatizációs 

folyamataikkal alkalmazkodtak a kedvezőtlen környezeti körülmények 

elviseléséhez, így számos abiotikus stresszel szemben is kiemelkedő 

toleranciával rendelkeznek (HOLUBEC et al. 1992, ZAHARIEVA et al. 2001, 

MOLNÁR et al. 2004). A kecskebúzák túlélésének alapját a védelmi 

folyamatok hatékony összehangolása biztosíthatja, így potenciális génforrást 

jelenthetnek a búza stressztoleranciájának fokozásában. 

 

1.2. A kitűzött célok 

A doktori dolgozat első részében két búza×árpa addíciós vonal 

sótoleranciájának vizsgálatát tűztük ki célul, mely során a növekedési, 

vízháztartási és fotoszintetikus paramétereik változását követtük nyomon. A 

kísérletek során arra kerestük a választ, hogy az árpa 4H és 7H 

kromoszómájának jelenléte pozitívan befolyásolja-e az Asakaze búzafajta 

sótoleranciáját vagyis, hogy alkalmas genetikai anyagként szolgálhatnak-e a 

termesztett búza sótűrésének fokozásához. A szelekció során meg szeretnénk 

állapítani, hogy az addíciós vonalakban mely védekezési/szabályozó 

mechanizmusok vehetnek részt a jobb sótűrő-képesség kialakulásában és ezek 

milyen mértékben tulajdoníthatók az árpa kromoszómáknak. 

A dolgozat második részében olyan Aegilops vonalak vizsgálatát tűztük 

ki célul, melyek a búza só- és/vagy szárazságtoleranciájának növeléséhez 

alkalmazható génforrásként is funkcionálhatnak. A szelekció alapját a só- és 

szárazságstressz alatti növekedési, vízháztartási, ozmoregulációs és 

fotoszintetikus paraméterek képezték. A továbbiakban arra is választ kerestünk, 

hogy a só- és szárazság előkezelések befolyásolhatják-e és milyen mértékben a 
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búza és az Aegilops vonalak fotoszintetikus apparátusának magas hőmérsékleti 

toleranciáját a fényintenzitástól függően. Célunk volt továbbá a vízhiányos és 

sóstresszelt minták összehasonlító vizsgálata, mely alapját részben a fenotípusos 

plaszticitás mértéke képezte. A kísérletekkel meg szerettük volna állapítani, 

hogy van-e olyan Aegilops vonal, mely a vízhiány/sóstressz, a magas fény és 

magas hőmérséklet együttes kivédésével szemben indukálódó folyamatokat a 

búzánál hatékonyabban tudja összehangolni. 

 

2. ANYAG ÉS MÓDSZER 

2.1. Kísérleti növények 

A dolgozat első részében az árpa 4H és 7H kromoszómáját hordozó 

búza×árpa introgressziós vonalakat és azok szülőpartnereit (Asakaze búzafajta 

és Manasz árpafajta) használtuk. Az Aegilops vonalakkal végzett vizsgálatokhoz, 

egy Aegilops comosa (TA2760) és két Aegilops umbellulata (MvGB420 és 

AE740/03) vonalat vontunk be, melyek paramétereit az Mv9kr1 őszi 

búzafajtához hasonlítva értékeltük.  

2.2. Növénynevelés, alkalmazott kezelések 

A sóstressznek és szárazságkezelésnek alávetett növények szemei 24 

órás áztatás után Petri csészékbe csíráztak két napig, majd ½ Hoagland 

tápoldatba kerültek áthelyezésre 1500 ml térfogatú tenyészedényekbe.  A földes 

rendszerben nevelt növények szemeit az áztatást követően elültettük (5 

szem/edény). A nevelési körülmények minden genotípusnál azonosak voltak 

(200 E m-2 s-1 fotoszintetikusan aktív radiációjú (PAR), 25/20°C-os 

hőmérsékletű, 14/10 órás fény/sötét periódusú klímakamra). 

A stresszkezeléseket a növények 5 hetes korában indítottuk. A sóstresszt 

a tápoldat NaCl tartalmának (Sigma, St. Louis, USA) növelésével idéztük elő 

150 és 300 mM-os, illetve a búza×árpa addíciós vonalak és a szülőpartnerek 

esetében 100, 200 és 300 mM-os koncentrációban. A kezelések minden 

sókoncentráció esetén egy-egy hétig tartottak. A legmagasabb koncentráció 

elérése után sómentes tápoldatba helyeztük a növényeket és egyhetes 

regenerációs periódust alkalmaztunk. A méréseket a kezelések előtti 5 hetes 

kontroll növényeken, a kezelések 7. napján, valamint a regenerációs periódus 2. 

és 7. napján végeztük el. A földes rendszerben nevelt Aegilops vonalak 

locsolását 5 hetes kor után megszüntettük. A fokozatosan növekedő 

szárazságstressznek alávetett növényeken a 4., 7., majd a 10. napon végeztük el 

a méréseket. A regenerációs képességet a 10. napot követő visszaöntözéssel 

vizsgáltuk, a föld teljes átnedvesítésével. 

 

2.3. Növekedési és csírázási tesztek 

A növények biomassza produkcióját (g/növény) a teljes kísérletsorozat 

végén detektáltuk a hajtás és gyökér 105ºC-os szárítását követő tömeg 

meghatározásával, kezelésenként 10 növényt felhasználva. A búza×árpa 
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addíciós vonalak esetében a szemek csírázási képességét is vizsgáltuk 100, 200 

és 300 mM NaCl hatására. Kezelésenként minden genotípusból 30 szemet 

teszteltünk, 3 párhuzamos méréssel. A gabonaszemek felületét 10%-os nátrium-

hipoklorit oldatban 15 percig fertőtlenítettük, majd desztillált vízzel átmostuk. 

Ezt követően a különböző koncentrációjú sóoldatokkal átnedvesített 

szűrőpapírral bélelt és alufóliával becsomagolt Petri csészébe kerültek. A 

csírázási százalékot 3 nap elteltével vizsgáltuk. 

 

2.4. Relatív víztartalom és az ozmotikus potenciál meghatározása 

A frissen levágott levelek aktuális tömegét lemértük (friss tömeg), majd 

24 órán keresztül desztillált vízbe tartottuk és ismételten lemértük tömegüket 

(víztelített tömeg). A leveleket végül 105 ºC-on szárítottuk további négy órán át, 

így kaptuk meg a minták száraztömegét. A kontroll és a kezelt növények 

leveleinek víztartalmát, mint relatív víztartalmat határoztuk meg a következő 

képlet felhasználásával: (FW ‒ DW) / (SW ‒ DW) × 100, ahol FW a levelek 

friss tömege, DW a levelek száraztömege és SW a víztelített szegment tömege. 

A levágott levelekből 0,1 gramm friss tömeget mértünk ki és a mintákat 

dörzsmozsárban 2 ml desztillált vízzel homogenizáltuk a mérésekhez szükséges 

megfelelő térfogatú minta elérése céljából. 10 perces 10000 RPM-en (Sigma1-

15PK, 12124 PP 224/H rotor) centrifugáltuk a homogenizátumot, majd a 

felülúszóból 50 µl-t használtunk az egyes ozmotikus potenciál értékek (OP) 

meghatározáshoz, melyet OSMOMAT 010 ozmométerrel (Gonotec, Berlin, 

Németország) végeztünk. A sejtnedv OP-ját a következő egyenlet alapján 

számoltuk: OP (MPa) = -c (mosmol kg-1) × 2,58 × 10-3 (BAJJI et al. 2001). 

 

2.5. A prolin tartalom meghatározása  

A szabad prolin tartalom meghatározásához 0,1 g friss növényi anyagot 

homogenizáltunk 10 ml 3 %-os vizes szulfoszalicilsavban. A leszűrt 

homogenátumból 2 ml-t reagáltattuk 2 ml savas ninhidrinnel és ecetsavval 

100°C-on 1 óráig. A reakció leállítását követően (hideg vízfürdő) 4 ml toluollal 

extraháltuk a reakcióelegyet és 10-15 s-ig vortexeltük, majd a néhány 

másodperc után létrejött fázisszeparációt követően, a képződött felülúszót 

lepippetáztuk. Az abszorbanciát 520 nm-en vettük fel, toluolt használva 

referencia oldatként. A minták prolin tartalmát (μg g-1 friss tömeg) 3%-os 

szulfoszalicilsavban oldott prolinnal készített standard görbe alapján határoztuk 

meg (BATES et al. 1973, RINGEL et al. 2003). 

 

2.6. Nátrium és kálium tartalom meghatározása 

A növények gyökereinek és leveleinek nátrium és kálium tartalmát 

lángatomizálási módszerrel határoztuk meg 0,5 g szárított növényi anyag 

felhasználásával. A szárított mintát cc.HNO3 és HCl elegyével kezeltük és egy 

MARS240/50 típusú mikrohullámú roncsolóval (CEM Corporation, Metthews, 

USA) készítettük elő a vizsgálatokra (ANTON et al. 2012). A kálium tartalom 
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meghatározásakor 766,5 nm-es, míg a nátrium tartalom mérése esetén 589 nm-

es hullámhosszon mértük a minta fényemisszióját egy plazma atomemissziós 

spektrométer (ICP-AES, Jobin-Yvon Ultima 2) segítségével. 

 

2.7. CO2 gázcsere mérések infravörös gázanalízissel 

A CO2 fixálás sebességét (PN), a sztómakonduktanciát (gs) és az 

intercelluláris CO2 koncentrációt (Ci) teljesen kifejlett intakt leveleken mértük 

infravörös gázanalizátor segítségével (GFS-3000 FL, Walz, Effeltrich, 

Németország) von Caemmerer és Farquhar (1981) egyenleteit felhasználva. A 

mérést 25°C-on 200 μE m-2s-1 fényintenzitáson 360 ppm CO2 koncentráción 

kezdtük, majd 10 percet követően 1000 μE m-2s-1 értékre növeltük a 

fényintenzitást (telítési fényintenzitás) és további 10 percig légköri CO2 

koncentráción tartottuk a mintát. A továbbiakban telítési fényintenzitáson 

emeltük 1200 ppm értékre a levélkamra CO2 tartalmát a maximális 

asszimilációs ráta (PNmax) meghatározásához. A CO2 koncentrációt ezt követően 

több lépésben csökkentettük (1200, 600, 360, 120 ppm) nulla ppm értékre 10 

perces időintervallumokban, mely elegendő volt a CO2 asszimiláció egyensúlyi 

értékének eléréséhez. A PN és gs értékeit a 360 ppm CO2 szintnél kalkuláltuk. A 

PN változását a Ci függvényében (PN/Ci görbe) az 1200-0 ppm CO2 

koncentrációnál leolvasott adatok alapján vizsgáltuk. A PN/Ci görbe 

segítségével határoztuk meg a sztomatikus (Ls) és a nem-sztomatikus (Lns) 

limitációt Lawlor (2002) módszerével, valamint a görbe kezdet meredeksége 

alapján a karboxilációs hatékonyságot (, mol CO2 m
-2s-1), Pfanz és munkatársai 

(2007) leírása szerint. 
 

2.8. Klorofill fluoreszcencia és P700 mérések  

A PSI és PSII fotoszintetikus aktivitását egy pulzus amplitúdó moduláció 

(PAM) elvén működő fluorométer (DUAL-PAM-100, Walz, Effeltrich, 

Németország) készülék segítségével regisztráltuk. A quenching analízisek első 

lépéseként a 15 percig sötétadaptált levelek kezdeti fluoreszcencia szintjének 

(F0) meghatározását végeztük el egy, a fluoreszcencia gerjesztésére szolgáló 460 

nm emissziós maximumú gyenge (>1 mol m-2 s-1 PAR) mérőfénnyel. Majd egy 

0,8 s-os telítési fényintenzitású (15000 E m-2 s-1 PAR) flash-sel meghatároztuk 

a maximális fluoreszcenciát (Fm). Az Fm meghatározását követően 10 percig 

200 E m-2 s-1 (PAR) kék fényt, majd szintén 10 percig 200 E m-2 s-1 (PAR) 

távoli vörös fényt használtunk. A különböző megvilágításokon percenkénti 

telítési fényimpulzussal detektáltuk a fényadaptált mintához tartozó maximális 

fluoreszcencia jelet (Fm’). A fotoszintézis gerjesztéséhez a távoli vörös fényt 

egy 650 nm-es emissziós maximumú, 200 μE m-2 s-1-os fotonáram-sűrűségű 

aktinikus megvilágításra váltottuk, majd 10 perc elteltével a távoli vörös fényt is 

bekapcsoltuk. A következő lépés során távoli vörös fény jelenlétében növeltük 

az aktinikus fény intenzitását (1000 μE m-2 s-1), 10 perc elteltével a távoli vörös 

fényt kikapcsolva regisztráltuk a paramétereket. A quenching analízisek során 
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mért klorofill fluoreszcencia értékekből a következő paramétereket határoztuk 

meg van Kooten és Snel (1990) nomenklatúráját követve: optimális 

kvantumhatásfok, Fv/Fm = (Fm - F0/Fm); effektív kvantumhatásfok, ɸPSII = (Fm’- 

Fs)/Fm'); a regulált termális energia disszipáció kvantumhatásfoka, ɸNPQ = 

(Fs/Fm')-(Fs/Fm); a nem-regulált (konstitutív) energia disszipáció 

kvantumhatásfoka, ɸNO = Fs/Fm (BILGER és SCHREIBER 1986, GENTY et al. 

1989, KRAMER et al. 2004, KLUGHAMMER és SCHREIBER 2008a). 

A P700 paramétereket a P700 redoxállapotának változásával határoztuk 

meg, a P700 abszorpciójára specifikus differenciajel segítségével (∆I875‒830), 30 

μs időfelbontással (KLUGHAMMER és SCHREIBER 1994, 2008b). A P700 

teljesen oxidált állapotához tartozó jelet (Pm) távoli vörös fény (730 nm) és egy 

telítési fényimpulzus együttes bekapcsolásával határoztuk meg. A P700 teljesen 

redukált állapotához tartozó jelet (P0) a távoli vörös fény kikapcsolásával 

mértük. A Pm meghatározását követően aktinikus megvilágítást alkalmaztunk, 

mely hatására a P700 egy bizonyos része oxidálódik (P). Az aktinikus fény 

jelenlétében egy telítési fényimpulzust adtunk, ennek hatására a nyitott PSI 

reakciócentrumokban a P700 oxidálódik, így kapjuk meg a Pm’ jelet 

(KLUGHAMMER és SCHREIBER 2008b). A mérések során kapott értékek 

felhasználásával a következő paramétereket számoltuk: a PSI effektív 

kvantumhasznosítása, ɸPSI = (Pm’- P)/Pm; a donor oldali limitáció által indukált 

nem-fotokémia energia disszipáció kvantumhasznosítása, ɸND=P/Pm; az 

akceptor oldali limitáció által indukált nem-fotokémia energia disszipáció 

kvantumhasznosítása, ɸNA = (Pm-Pm’)/Pm; a PSI körüli ciklikus 

elektrontranszport kvantumhatásfoka, ɸCEF = ɸPSI-ɸPSII, ami (HUANG et al. 

2010). 

 

2.9. A kritikus hőmérsékleti érték meghatározása  

A quenching paraméterek hőmérséklet függésének felvételéhez egy 

amplitúdó és frekvencia-modulált klorofill fluorométert (PAM 101-103, Heinz 

Walz Effeltrich, Németország), valamint a fűtési sebesség biztosítására egy 

Peltier-elemes hőmérséklet szabályozó berendezést alkalmaztunk. A kezdeti 

(F0) és steady-state (Fs) fluoreszcenciaszint hőmérsékletfüggésének felvétele 

25oC-on 10 percig sötétadaptált leveleken történt 650 nm-es gyenge 1,6 kHz 

frekvencián modulált mérőfényt, aktinikus fényt, illetve telítési fényimpulzust 

(0,8 s-os, 15000 E m-2 s-1) alkalmazva. Az F0–T görbék regisztrálásához a 

minta hőmérsékletét az akklimációs hőmérséklettől (25oC) 1 oC min-1 fűtési 

sebességgel folyamatosan emeltük a minta állapotától függően 49-55 oC-ig. Az 

Fs–T görbék felvételéhez az egyenletes fűtés megkezdése előtt a mintákat 200 és 

1000 E m-2 s-1 intenzitású aktív fénnyel világítottuk meg. A minta fűtését az 

alkalmazott fényintenzitáson mutatott egyensúlyi fluoreszcencia elérésekor 

indítottuk. A telítési fényimpulzust 25, 30, 35, 38, 41, 43, majd minden további 

2°C-os hőmérsékletemelkedésnél alkalmaztuk az Fm és Fm’ értékek 

regisztrálásához, valamint ezen keresztül a következő klorofill fluoreszcencia 
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paraméterek hőmérsékletfüggésének meghatározásához: Fv/Fm; ɸPSII; Stern-

Volmer nem-fotokémiai kioltási paraméter (NPQ). A NPQ értékét az alábbi 

egyenlettel számoltuk: (Fm - Fm’)/Fm’ (BILGER és BJÖRKMAN 1990). Az F0– 

és Fs–T görbék regisztrálása után meghatároztuk azok Tc pontjait Schreiber és 

Berry (1977) módszerével az F0 valamint az Fs értékekre illesztett regressziós 

egyenesek segítségével. A fenotípusos plaszticitást (Tc1–Tc0) a szárazság- 

valamint sókezelt minta Tc pontjának (Tc1) és a kontroll minta Tc pontjának 

(Tc0) különbségével határoztuk meg. 

 

2.10. Statisztikai értékelés 

Minden esetben három független biológiai ismétlést végeztünk, és egy 

kísérlet során minimum 5 párhuzamos mintával dolgoztunk, melyek átlag ± 

szórásértékeit (S.D.) mutatják a grafikonok és táblázatok adatai. A kezeléseket 

és a mintákat az SPSS 16.0 statisztikai program segítségével a Tukey-teszttel 

hasonlítottuk össze. A kontrolltól való különbséget P≤0,05 szinten minősítettük 

szignifikánsnak. A kritikus hőmérsékleti pontok meghatározását és a PN/Ci 

görbék felvételét a Microsoft Excel v. 14.0 programcsomagok segítségével 

végeztük el.  

3. EREDMÉNYEK 

 

3.1. A 4H és a 7H addíciós vonalak sótoleranciájának vizsgálata 

A Manasz árpafajta sóstressz alatti sikeresebb csírázási képessége és 

eredményesebb gyökérnövekedése a 7H addíciós vonalban nyilvánult meg, míg 

a 4H kromoszóma jelenlétével az Asakaze búzafajta növekedési paraméterei 

jelentős javulást nem mutattak. A 4H addíciós vonal őrizte meg legsikeresebben 

hajtásának víztartalmát (RWC) 100 mM NaCl kezelésig, mely megerősíti a 4H 

kromoszóma RWC fenntartásában leírt szerepét (FARSHADFAR et al. 2008). 

A sóstressz erősödésével a 4H addíciós vonal az Asakaze búzafajtához 

hasonlóan, a gázcserenyílások erőteljes csökkenésével reagálva tudta megőrizni 

RWC értékét, míg a 7H addíciós vonal és az árpa a sztómák mérsékelt zárása 

mellett is képes volt elkerülni a drasztikus RWC csökkenést. A mérsékelt 

sóstressz (200 mM NaCl) hatására a 7H addíciós vonal és a Manasz hajtásában a 

kálium tartalom a kontrollhoz képest 43-46%-os csökkenést mutatott, míg a 

búzában jelentősen kisebb mértékű visszaesést tapasztaltunk. A 200 mM NaCl 

kezelés során a 7H addíciós vonal és a búza gyökérzetében a kálium tartalom a 

felére csökkent és a nátrium tartalom közel az ötszörösére nőtt. Ezzel ellentétben 

a Manasz gyökerében a nátrium tartalom 5,1 mg-ról 67,2 mg g-1 száraz tömeg 

értékre emelkedett, illetve kálium tartalmából csupán 5,3 mg-ot veszített a jó 

vízellátottságú állapotához képest. A gyökerek esetében az árpa prolin tartalma a 

mérsékelt sóstresszt követően szignifikánsan felülmúlta a búza értékeit, 

ugyanakkor a hajtás vizsgálatakor az előbbiekkel ellentétes változásokat 

figyeltünk meg. A 7H kromoszóma ozmotikus adaptációban leírt (TEULAT et 

al. 1998) szerepére utal, hogy az addíciós vonal gyökerének prolin tartalma, 
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ugyan az árpa szintjét nem elérve, de a búzánál jelentősebb mértékben 

fokozódott. A hajtás esetében viszont a 7H addíciós vonal az árpa prolinszintjét 

felülmúlva, a szülői búzafajtával mutatott közel azonos mértékű prolin 

felhalmozódást. 

 A Manasz és a 7H addíciós vonal esetében a 200 mM-os sókezelés 

jelentősen nem limitálta a szénasszimilációt, míg a 4H addíciós vonalban és a 

búzában már a nem-sztomatikus faktorok (Lns) is hozzájárultak a fotoszintézis 

gátlásához. Az erősebb sóterhelés (300 mM NaCl) során, mialatt az árpában az 

Lns jelentős fellépését tapasztaltuk, addig a 7H addíciós vonal a szülői búzához 

hasonlóan lényegesen kisebb mértékű növekedést mutatott. A 200 mM NaCl 

kezelés a Manasz és a 7H addíciós vonalban az elektrontranszport-folyamatokat 

sem befolyásolta, viszont az erős sóstressz során a gátolt szénasszimiláció a 

fotokémiai folyamatok leszabályozásában már megnyilvánult. A PSII effektív 

kvantumhatásfokának csökkenése mögött az NPQ kvantumhatásfokának 

emelkedése állt, mely biztosíthatta az optimális kvantumhatásfok (Fv/Fm) 

értékének megőrzését (BJÖRKMAN és POWLES 1984). Ez a jelenség a 200 

mM NaCl-dal kezelt 4H addíciós vonal esetében a többi vonalnál erőteljesebben 

jelentkezett, így Fv/Fm paraméterét még a 300 mM-os sókezelés sem 

csökkentette, vagyis a primer fotokémiai folyamatokat a sóstressz nem 

befolyásolta (HANACHI et al. 2014). A PSII körüli elektrontranszport 

leszabályozásával párhuzamosan a PSI körüli ciklikus elektrontranszport (CEF) 

növekedését tapasztaltuk a 300 mM NaCl kezelésnek kitett 7H addíciós vonal és 

az árpa esetében is, míg a 4H addíciós vonalban már a 200 mM NaCl hatására is 

jelentős fokozódást detektáltunk. Ezzel ellentétben az Asakaze búzafajta 

fluoreszcencia indukciós paraméterei gyakorlatilag nem változtak a sókezelések 

során. A 7H addíciós vonal esetében a fotoszintézis elégtelen helyreállását és az 

öregedési folyamatok felgyorsulását figyeltük meg, mely szorosan kapcsolódhat 

a vonalnál megfigyelt koraiságához is. 

 

3.2. Az Mv9kr1 búzafajta és az Aegilops vonalak só- és 

szárazságtoleranciájának vizsgálata 

A 10 napos szárazság indukált biomassza csökkenés a búza és a TA2760 

esetében közel azonosan érintette a hajtást és a gyökérzetet, ezért hajtás/gyökér 

(H/GY) arányuk jelentősen nem változott. Az MvGB420 vizsgálatakor a 

gyökértömeg 26%-os növekedését tapasztaltuk a 10 napos vízhiány hatásaként, 

így a H/GY aránya szignifikánsan csökkent, mely a másik Ae. umbellulata 

vonalban (AE740/03) is megmutatkozott. A 300 mM NaCl-dal kezelt mintákat 

összehasonlítva azt tapasztaltuk, hogy az MvGB420 hajtás növekedése 

meghaladta a búza vonalét (P≤0,05), sőt a kontroll százaléka alapján a többi 

vonalhoz képest kevésbé volt kifejezett a sóérzékenysége. Az MvGB420 és a 

TA2760 vonalban nem változott a H/GY arány, míg a búza és az AE740/03 

jelentősen kisebb H/GY aránnyal reagált a sókezelésre, melyet a hajtástömeg 

drasztikus csökkenése okozott. Kísérleteinkben a 10 napos szárazság szinte 
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valamennyi vonalban 40%-ra csökkentette a hajtás víztartalmát, míg a 

legerősebb sókezelés 10-25%-os redukciót okozott. A búza hajtásában az erős 

szárazság (10 napos) és sókezelés (300 mM NaCl) hasonló ozmotikus potenciál 

értéket (-2 MPa) eredményezett, míg az Aegilops vonalakban a 300 mM NaCl 

hatására jelentősen alacsonyabb ozmotikus potenciált tapasztaltunk, mint a 10 

napos szárazság során. A 10 napig öntözés nélkül tartott búza hajtásában a 

prolin tartalom jelentősen meghaladta a kecskebúzák értékeit, addig a 

sókezelések során az Aegilops vonalakban volt nagyobb mértékű 

prolinakkumuláció a hajtás és a gyökér tekintetében is. A TA2760 vonal még az 

erős vízhiány során is eredményesen őrizte meg hajtásának kálium tartalmát, 

ugyanakkor a 300 mM NaCl jelenlétében már a többi Aegilops vonalhoz hasonló 

értékeket mutatott a jelentős csökkenés következtében. A többi vizsgált vonal 

levelében és főként gyökerében is a sókezelés hatására nagyobb mértékű kálium 

tartalom csökkenést tapasztaltunk, mint a szárazságkezelt mintákban.     

A növekvő sóstressz a vízhiányhoz hasonlóan a legtöbb vonalban a 

sztómakonduktancia fokozatos csökkenéséhez vezetett. Ugyanakkor a sztómák 

közel teljes mértékű záródását csak a 10 napos vízhiány során tapasztaltuk, 

mellyel párhuzamosan a CO2 asszimiláció gyakorlatilag megszűnt. A 300 mM-

os NaCl kezelés hatására a vonalak szénasszimilációja még aktivitást mutatott, 

viszont arányaiban hasonló gátlást tapasztaltunk, mint a vízhiányos 

növényekben. A fotoszintézis gátlásához a sztómák záródásán kívül az Lns 

faktorok is hozzájárultak. Míg a 10 napig öntözés nélkül tartott növényekben az 

Lns közel azonos mértékben fokozódott, addig a sókezelt minták között 

jelentősebb eltéréseket tapasztaltunk. Az Aegilops vonalakban már a gyengébb 

sóstressz esetén is megjelentek az Lns faktorok, addig a búzában még az erősebb 

sókezelés sem váltott ki olyan nagymértékű növekedést, mint a kecskebúzákban. 

Sőt az Lns a két Ae. umbellulata vonalban még a visszaöntözés 7. napjára sem 

szűnt meg teljesen. A 10 napos szárazság minden vonalban és közel azonos 

mértékben indukálta a fényvédelmet biztosító NPQ folyamatát, viszont a 

sókezelések hatására csak a kecskebúzákban mértük a paraméter növekedését. 

Ehhez kapcsolódóan valamennyi szárazságkezelt mintában a CEF élénkülését 

tapasztaltuk, viszont a sóstresszelt növények közül csak a kecskebúzákban volt 

jelentősebb a CEF működése. Az NPQ mind a két alkalmazott kezelés során 

eredményes volt a PSII fotokárosodásának elkerüléséhez, mivel a nem-

szabályzott energiadisszipáció kvantumhatásfokában nem detektáltunk 

növekedést.  

 

3.3. A szárazságkezelés és a sóstressz hatása az Mv9kr1 búzafajta és az 

Aegilops vonalak fotoszintetikus apparátusának termotoleranciájára 

Az F0/T görbék Tc pontjai alapján a vízhiányos növényekben fény 

hiányában a PSII termostabilitása nem fokozódott, hiszen a Tc pontokban sem 

tapasztaltunk jelentős eltolódást. Ezzel szemben már a 150 mM NaCl minden 

vonalban javította a hőstabilitást. Az Fv/Fm értékek hőmérsékletfüggését 
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vizsgálva is azt tapasztaltuk, hogy a sóelőkezelések a növények hőstabilitás 

növekedését váltották ki. Habár a 10 napig szárazságkezelt búzában enyhe 

javulást mutattunk ki, ugyanakkor ez az eltolódás az erős sókezelés hatására 

minden vonalban, de különösen az Aegilops vonalakban jelentősebb mértékben 

indukálódott. A sötéthez képest a nevelési fény jelenlétében (200 µE m-2s-1) már 

a kontroll növények esetében termostabilitás növekedés következett be. 

Amennyiben a fény mellett vízhiányt vagy sóstresszt is alkalmaztunk, úgy az 

egyes vonalakban még tovább fokozódott a hőrezisztencia a sötéthez képest. A 

PSII effektív kvantumhatásfokának hőmérsékletfüggése alapján a nevelési és 

telítési fényintenzitáson (1000 µE m-2s-1) is a 10 napos szárazságkezelés a búza 

vonal hőtoleranciáját jelentősebben fokozta, mint a kecskebúzákban. Viszont a 

sókezelésre a búzához képest az Aegilops vonalak mutattak nagyobb mértékű 

hőstabilitás javulást. Az Aegilops vonalakban még a sóstresszt követő 7 napos 

visszaöntözés során sem csökkentek a kontroll szintre a nevelési fényen 

megfigyelt Tc értékek, szemben a búzánál tapasztaltakkal. Ehhez hasonlóan a 10 

napig szárazságkezelt búzában és a szintén jelentős eltolódást mutató TA2760 

vonalban a vízhiányt megszűntetve szintén helyreállt a kontroll Tc érték. A PSII 

pigment-protein komplexeinek gyors, hőindukált konformációváltozása kedvez 

az NPQ kialakulásának (HAVAUX 1994), mely a kontroll és a szárazságkezelt 

növényekben is egy bizonyos hőmérsékleti tartományban növekvő tendenciát 

mutatott a 25°C-on meghatározott NPQ értékhez képest nevelési fényen. Az 

NPQ maximumait a kontroll és a kezelt minták esetében is a Tc értékek 

közelében mutatta nevelési és telítési fényintenzitáson is. Ennek megfelelően a 

búza és a TA2760 vonalban az NPQ görbék maximális értékei a 10 napig tartó 

vízhiány hatására magasabb hőmérsékleten jelentkeztek a kontroll görbékhez 

viszonyítva. Az MvGB420 kivételével, a 300 mM NaCl kezelés is az NPQ 

maximumok magasabb hőmérsékleti tartományba tolódását váltotta ki.  

A jó vízellátottságú növények sötétben mért Tc értékeikhez képest már 

kizárólag a fény jelenlétével erőteljes eltolódást tapasztaltunk minden vonalban 

az abszolút fenotípusos plaszticitás alapján. Ugyanakkor a fény mellett 

alkalmazott kezelések már jelentősebb különbségeket eredményeztek az egyes 

vonalak között, illetve egy vonalon belül is a kezeléstől függően. A vízhiányos 

búza fenotípusos plaszticitását egyik Aegilops vonal sem múlta felül. Viszont 

fényadaptáltan a 300 mM NaCl-dal kezelt MvGB420-as vonal plaszticitása a 

búzához képest rugalmasabban változott, hiszen az abszolút kontrolljához képest 

6, illetve 7°C-kal tudta növelni fotoszintetikus apparátusának hőrezisztenciáját. 

 

3.4. Új tudományos eredmények 

1. Az Asakaze búzafajta genetikai hátterében a 7H árpa kromoszóma jelenléte 

pozitívan módosította a búza 100 és 200 mM NaCl-kezelésre mutatott 

szénasszimilációs és ozmotikus adaptációs képességét, valamint hozzájárult a 

korai kalászképzés kiváltásához. 
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2. A sóstressz alatti mérsékelt sztómazárás, az ozmotikus adaptációs képesség és 

a nem-sztomatikus gátlás megelőzése nagymértékben hozzájárult ahhoz, hogy a 

7H addíciós vonal a 200 mM NaCl hatására a búzánál eredményesebb 

szénasszimilációs kapacitást tartson fent. 

3. A hajtás Na+ transzportjának sóstressz alatti szabályozása a 7H árpa 

kromoszóma jelenlétével nem módosítható a vizsgált búzafajtában, mely a Na+ 

felvétel szabályozásának több kromoszómát is érintő jellemére utal. 

4. Az árpa 4H kromoszómája a gyenge (100 mM NaCl) sóstressz esetén 

sikeresen alkalmazható az Asakaze búza sótűrő-képességének fokozására, mely 

elsősorban a hatékonyabb vízmegőrzési tulajdonságához kapcsolódik.  

5. A 150 mM NaCl előkezelések hatásaként a vizsgált vonalakban már sötétben 

is fokozódott a PSII termostabilitása, szemben a vízhiányos kísérletekkel, ahol 

jelentősebb javulást nem tapasztaltunk. 

6. A só-indukált hőstabilitás növekedés részben a fénytől független folyamatok 

eredményezik, melyek hátterében elsősorban a sóstressz ionikus hatásai állnak. 

A sókezelt Aegilops vonalak sötétben megfigyelt hőstabilitás javulásához, 

közvetve a 300 mM NaCl-indukált erőteljes ozmotikus potenciál csökkenés is 

hozzájárulhatott. 

7. A hőmérséklet növelésével a nem-fotokémiai kioltási paraméter a maximális 

értékeit az adott kezelésnél meghatározott kritikus hőmérsékleti pontok körül éri 

el. Ennek megfelelően fényadaptált helyzetben, az egymással kölcsönhatásban 

megjelenő só és hőmérsékleti stresszel szemben is védelmet biztosíthatnak a 

nem-fotokémiai kioltás hátterében álló folyamatok.  

8. A búza stressz-toleranciájának javításához az MvGB420-as génbanki jelölésű 

Aegilops umbellulata vonal járulhat hozzá, mely ‒ eredeti élőhelyének 

megfelelően ‒ a sóstressz, a magas hőmérséklet és fény együttes kivédését 

biztosító folyamatokat a búzánál hatékonyabban képes összehangolni. 

 

4. KÖVETKEZTETÉSEK ÉS JAVASLATOK 

A termesztett búza genetikai variabilitásának növelésével, lehetőség 

nyílhat a jelenleg termesztésbe vont búzafajtákhoz képest jobb 

stressztoleranciával rendelkezők felderítésére. A búza genetikai 

változatosságának növelésére egyes árpafajták, illetve Aegilops vonalak 

alkalmas géndonort jelenthetnek. 

Több tanulmány is kiemeli, hogy a termesztett árpa 4H és 7H 

kromoszómáin olyan genomikus régiók is találhatók, melyek elősegíthetik a 

termesztett búza sótűrőképességének fokozását (FORSTER et al. 1990, 

GORHAM 1990, SHAVRUKOV et al. 2010, MUNNS et al. 2012, LONG et al. 

2013), ezért a kísérleteink során a Manasz árpafajta 4H és 7H kromoszómáját 

hordozó Asakaze búza vonalakat (4H addíciós és 7H addíciós vonal) vizsgáltuk. 

A 4H kromoszómának kiemelkedő szerep tulajdonítható az ozmotikus stressz 

alatti jelentős vízveszteség elkerülésében (TEULAT et al. 2003, 
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FARSHADFAR et al. 2008). Előbbi megállapítást eredményeink is 

alátámaszthatják, hiszen az árpa 4H kromoszómájának jelenléte már 

elegendőnek bizonyult, hogy az Asakaze búzafajta genomja mellett magasabb 

RWC értékeket eredményezzen enyhe sókezelés (100 mM NaCl) esetén, mely a 

megfelelő szénasszimilációs képesség fenntartásához is hozzásegíthette 

(CHAVES 1991, BAJJI et al. 2000). Habár a 100 mM NaCl koncentráció felett 

az árpa 4H kromoszómája kifejezetten negatívan hatott az „Asakaze” 

szénasszimilációs képességre, viszont - a gyenge sókezelés hatására mutatott 

gázcsere-paraméterei és vízmegőrző képessége alapján - sikeresen alkalmazható 

génforrást jelenthet, amennyiben a búza ozmotikus stressz toleranciájának 

fokozása a cél. Ennek megfelelően a 4H addíciós vonal azokban a szelekciós 

vizsgálatokban válhat előnyössé, melyek a búza vízhasznosítási kapacitásának 

növelésére irányulnak (MOLNÁR et al. 2007), ezért a 4H addíciós vonal 

szárazságtűrő képességének részletesebb tanulmányozását javasoljuk.   

A 7H addíciós vonal CO2 fixációja a 200 mM koncentrációjú NaCl 

kezelés során jelentősen meghaladta a búza értékeit, hiszen az árpával 

megegyezően a stressz e szakaszán a szénasszimilációs képessége jelentősen 

nem sérült. Sőt az erősebb stressz során, mialatt az árpában az Lns jelentős 

fellépését tapasztaltuk, addig a 7H addíciós vonal a szülői búzához hasonlóan 

lényegesen kisebb mértékű növekedést mutatott, vagyis a 7H addíciós vonal 

esetében a szülői fajták kedvező tulajdonságainak egyesülését figyeltük meg. A 

sóstressz erősségétől, hosszától és a növény érzékenységétől függően, a 

fotokémiai és elektrontranszport folyamatok a búzában és az árpában egyaránt 

befolyásolhatják a fotoszintetikus kapacitást (KALAJI et al. 2011).  Ugyanakkor 

a sókezelések során számottevő változást nem detektáltunk az Asakaze búzafajta 

fluoreszcencia indukciós paramétereiben, a PN számottevő csökkenése mellett 

sem. Mivel a búzában az Fv/Fm paraméterének só-indukált csökkenése, valamint 

a PSI akceptor oldali gátlása sem jelentkezett, ezért a fotoszintetikus 

elektrontranszport során feltételezhetően az elektronok a CO2 redukció mellett 

alternatív utakra is terelődtek, így gátolva a fotokárosodás megjelenését 

(BIEHLER és FOCK 1996, WINGLER et al. 2000). A 200 mM NaCl kezelés a 

Manasz árpafajtában és a 7H addíciós vonalban az elektrontranszport-

folyamatokat sem befolyásolta, viszont az erős sóstressz során a gátolt 

szénasszimiláció a fotokémiai folyamatok leszabályozásában már megnyilvánult. 

A PSII effektív kvantumhatásfokának csökkenése mögött az NPQ 

kvantumhatásfokának emelkedése állt, mely limitált szénasszimiláció mellett 

fellépő többlet gerjesztési energia elvezetésével biztosította a PSII 

fotoinhibíciójának megelőzését (BJÖRKMAN és POWLES 1984, QIU et al. 

2003). A PSII körüli elektrontranszport leszabályozásával párhuzamosan a CEF 

növekedését tapasztaltuk a 300 mM NaCl kezelésnek kitett 7H addíciós vonal és 

az árpa esetében is. A magasabb CEF a lumensavanyodásból eredő energiafüggő 

NPQ növeléséhez is hozzájárulhatott, így a PSI akceptor oldalának védelmét és 

a PSII fotokárosodásának megelőzését is szolgálhatta (RUMEAU et al. 2007). 

Az árpa 7H kromoszómájának következményeként az Asakaze búzafajta a 
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sóstressz mellett fellépő erős fényintenzitással szemben is hatékonyabban 

védekezhet, a fotoprotektív folyamatok intenzívebb fellépéséből adódóan. 

A 7H addíciós vonal a sóstressz alatti sztómaszabályozás tekintetében is 

az árpához hasonlóan reagált, melyben a hajtás jelentős kálium tartalom 

csökkenésének is meghatározó szerepe lehetett (BENLLOCH-GONZALEZ et al. 

2010). A 7H addíciós vonal és az árpa a gázcserenyílásait a sókezelések hatására 

is csak mérsékelten zárta, így nem csupán a CO2 levelekbe irányuló felvétele 

valósulhatott meg, hanem az asszimilációs felületet hűtő vízgőz leadása is. 

Ennek megfelelően a magasabb sztómakonduktancia hozzájárulhat ahhoz, hogy 

a 7H addíciós vonal egy adott hosszúságú magas sókoncentrációval 

jellemezhető periódust a megfelelő szárazanyag-produkció fenntartása mellett 

úgyis átvészelhet, hogy a transzspirációs hűtéssel még a hőstresszel szemben is 

részlegesen védett. A magasan tartott gs ellenére a 7H addíciós vonal és az árpa 

az erőteljesebb sztómazárással reagáló búzához képest jelentősebb 

víztartalomvesztést nem szenvedett el a mérsékelt sóstressz (200 mM NaCl) 

során. Mindez azt jelenti, hogy a 7H addíciós vonalban és az árpában olyan 

hatékony ozmoregulációs folyamatok indukálódtak a 200 mM NaCl hatására 

(DARKÓ et al. 2015), melyeken keresztül az ozmotikus potenciált 

optimalizálva hatékony vízfelvétel valósulhatott meg. Az ozmotikus 

adaptációhoz járulhatott hozzá a 7H addíciós vonal és az árpa gyökérzetében 

megfigyelt, a búzától jelentősen magasabb prolin-akkumuláció is. Ezt 

támasztják alá azok a korábbi megfigyelések is, amelyek szerint a 7H árpa 

kromoszóma szerepet játszhat az ozmotikus alkalmazkodás kialakításában 

(TEULAT et al. 1998). Ennek megfelelően valószínű, hogy a mérsékelt és 

közepes erősségű sóstresszre, a kielégítő ozmotikus adaptáció melletti magasabb 

gs hatékony stratégiát jelent a növény fotoszintetikus aktivitásának fenntartására, 

és hasznos eszköz a sótolerancia jellemzésére (SZOPKÓ et al. 2017). A stressz 

alatti mérsékelt sztómazárás mellett, a vízfelvételt biztosító ozmotikus adaptáció 

is jellemző a koraiságot mutató növényekre (GONZÁLEZ et al. 1999). A korai 

kalászképzést a 7H addíciós vonalnál is megfigyeltük, mely szintén előnyössé 

válhat, amennyiben a szemfeltöltés folyamatát a hőmérséklet növekedése kíséri, 

így a kedvezőtlen periódus elkerülhető. A 7H addíciós vonal koraisága 

valószínűleg az árpa 7H kromoszómáján található genomikus régióknak 

tulajdonítható (YAN et al. 2006, FAURE et al. 2007), melyek az Asakaze 

genomja mellett is sikeresen kifejeződtek.  

A koraiság mellett az árpa 7H kromoszómán detektált régiók a Na+ 

okozta toxicitás elkerülését is segíthetik, hiszen a hajtásban a Na+ kizárásának 

mechanizmusát szabályozzák (SHAVRUKOV et al. 2010). Esetünkben a 

Manasz árpafajta hajtása alacsonyabb és gyökere magasabb nátrium tartalmat 

mutatott a 200 mM NaCl kezelésre, mint a búza és a 7H addíciós vonal. Ennek 

megfelelően az árpára jellemző sóakkumuláló tulajdonságot a gyökerek 

esetében, valamint a hajtásból történő eredményesebb Na+ kizárási képességet a 

7H kromoszóma jelenléte nem befolyásolta a búzafajtában. Ugyanakkor a Na+ 

kizárása mellett a vakuólumba irányuló kompartmentalizáció is szerves részét 
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képezi a sóstressz alatti alkalmazkodási folyamatoknak (WIDODO et al. 2009). 

A 7H addíciós vonal hajtásába szállított Na+ jelentős része valószínűleg a 

vakuólumba halmozódott fel, hiszen a 200 mM NaCl kezelés hatására is 

kielégítő szinten tartotta szénasszimilációját és PSII aktivitását. Az árpában 

viszont a felvett Na+ jelentősebb része a gyökérben akkumulálódott és mivel a 

sóstressz a vonalak közül a legkevésbé az árpa gyökér produkcióját gátolta, 

ezért a 7H addíciós vonalhoz hasonlóan feltételezhetően a Na+ a vakuólumba 

transzportálódott, mely szervetlen ozmotikumként a hatékony vízmegőrzést is 

segíthette (GORHAM et al. 1985). A 7H addíciós vonal további előnye, hogy a 

sóstressz gyökérnövekedést gátló hatását (MUNNS et al. 2006), a búzánál 

sikeresebben elkerülte, mely hatékonyabb vízfelvételben is megnyilvánulhat 

(HAYS et al. 1991, MARCUM et al. 1995). A Manaszban a növekvő NaCl 

koncentráció jelentősen nem változtatta meg a H/GY arányt és a 7H addíciós 

vonal sem mutatott szignifikáns növekedést, ennek megfelelően a 7H addíciós 

vonal biomassza produkciója a sókezelések hatására elsősorban az árpa szülővel 

reagált hasonlóan. Az eredményeket összegezve elmondható, hogy a 7H 

addíciós vonalban a szülői genotípusok kedvező tulajdonságainak egyesülését 

figyeltük meg, így a további, például a termés mennyiségére és minőségére 

irányuló vizsgálatokhoz meglehetősen alkalmas növényi anyagként szolgálhat. 

Ennek megfelelően indokoltnak tarjuk a vonal részletesebb stresszélettani 

tanulmányozását, kiegészítve a különböző faktorok hőstabilitásra gyakorolt 

hatásának vizsgálatával, továbbá javasoljuk az előnemesítési programokban 

történő felhasználását. 

Az Aegilops fajok a nemesítési folyamat hiányában természetes 

variabilitásukat megőrizve, az elterjedési területüket jellemző szélsőséges 

klimatikus viszonyokat is sikeresebben tolerálhatják, mint egyes búzafajták 

(FAROOQ et al. 1995, MUJEEB-KAZI et al. 1996, FAROOQ 2002). A vizsgált 

Aegilops fajok előfordulását figyelembe véve (KILIAN et al. 2011), adott 

időben akár több stresszfaktor (pl. magas hőmérséklet, sóstressz, erős 

fényintenzitás) hatásait is tolerálniuk kell, mely a stressztényezők által indukált 

védelmi mechanizmusok összehangolásán alapulhat (DULAI et al. 2005). 

Az Aegilops vonalakkal végzett szelekciós vizsgálataink alapját a 

szárazság és sóstressz alatti fotoszintetikus paraméterek változásai, valamint a 

fotoszintézis egyes részfolyamatait befolyásoló vízháztartási és a hozzá 

kapcsolódó paraméterek adták (CHAVES 1991, BAJJI et al. 2000). Habár a 

növekvő vízhiány és sóstressz közel azonos mértékben érintette az Mv9kr1 

búzafajta és az Aegilops vonalak nettó szénasszimilációs képességét, viszont a 

csökkenés mögött részben különböző jelenségek húzódnak, melyek az eltérő 

mértékű ozmotikus stresszhez is kapcsolódhatnak. A vízhiány és a növekvő 

sókoncentráció RWC értékre kifejtett hatásai alapján elmondható, hogy a 10 

napig tartó szárazság erőteljesebb ozmotikus stresszként hatott a vizsgált 

vonalakra, mint a 300 mM NaCl kezelés. Ezt figyelembe véve a sókezelésnek az 

ozmotikus hatása mellett az ionikus komponenseinek is meghatározó szerep 

jutott a szénasszimiláció gátlásában (MUNNS 2002), illetve az alkalmazkodási 
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folyamatok kiváltásában. A búza hajtásában az erős szárazság és sókezelés 

hasonló ozmotikus potenciál (OP) értéket eredményezett, míg az Aegilops 

vonalakban a 300 mM NaCl kezelés jelentősen alacsonyabb OP-t váltott ki, mint 

a 10 napos szárazság. Ennek megfelelően a sókezelt Aegilops vonalakban az 

ozmotikus stressz mellett megjelenő ionikus stressznek is nagymértékű hatása 

lehetett az ozmotikusan aktív anyagok akkumulációjának kiváltásában 

(CHAUDHARY et al. 1997) és/vagy a felhalmozódó Na+/Cl- funkcionált 

szervetlen ozmotikumként (GORHAM et al. 1985). A 300 mM-os 

sókoncentrációnál tapasztalt jelentős prolintartalom-növekedés mellett – a 

meglehetősen lecsökkent OP értékeket figyelembe véve – az Aegilops 

vonalakban egyéb ozmoprotektáns anyag is felhalmozódhatott úgy, mint a 

betain vagy a glicin-betain (CHEN és MURATA 2008), illetve a Na+ és Cl- 

megnövekedett jelenlétéhez is kapcsolódhat (ZHANG et al. 2010). Az Aegilops 

vonalakban kialakult ionikus stresszt erősítheti meg, hogy a sóstressz alatti 

csökkent szénasszimilációjukban a nem-sztomatikus faktorok nagyobb 

szerephez jutottak, mint a búzában. Az iontoxicitás pedig nem-sztomatikus 

gátlóként, a fotokémiai folyamatokat is negatívan érintheti (MURANAKA et al. 

2002, KALAJI et al. 2011). Az Aegilops vonalaknak az erős sókezelés során, a 

fotoinhibíció megelőzéséhez a PSII leszabályozására volt szükség, a ɸNPQ és a 

ɸCEF fokozásán keresztül. Viszont a legkisebb mértékű OP változást – és ezzel 

valószínűleg alacsony Na+ és/vagy Cl- felhalmozódást ‒ mutató Mv9kr1 

búzafajtában a sókezelés jelentős változást nem indukált a fotokémiai 

folyamatokban, hasonlóan az Asakaze búzafajtához, vagyis az alternatív 

elektronelnyelő útvonalak hatékonyan működtek (BIEHLER és FOCK 1996, 

WINGLER et al. 2000), hiszen fotokárosodás nem lépett fel. A vízhiány és a 

növekvő sókoncentráció hatását összehasonlítva megállapítható, hogy a 10 

napos szárazság erőteljesebb ozmotikus stresszként hatott a vizsgált vonalakra, 

mint a 300 mM NaCl kezelés, de a fotoszintetikus CO2 fixálás mértékét a 

szárazság és a sókezelés hasonló mértékben befolyásolta. A hőmérséklet hatását 

tehát a fotoszintetizáló apparátus hasonló stressz-igénybevételével jellemezhető 

növényeken tanulmányoztuk, mind a vízhiány, mind a só előkezeléseket illetően. 

Sötétben már a mérsékelt sóstressz is fokozta a PSII hőmérsékleti 

stabilitását, szemben a vízhiányos kísérletekkel, ahol jelentősebb javulást nem 

tapasztaltunk. Mivel ezzel párhuzamosan dehidratáció nem lépett fel a hajtásban, 

ezért a hőérzékenység-csökkenés valószínűleg a NaCl ionikus komponenseinek 

tulajdonítható. Ez a megállapítás különösen igaz lehet az Aegilops vonalakra, 

hiszen az ozmotikus stressz-indukált változások nem, vagy csak alig okoztak 

hőstabilitás növekedést, míg a sóstressz hatására jelentősebb javulás ment végbe, 

ahogy azt a fenotípusos plaszticitásuk és az Fv/Fm hőmérsékletfüggése is mutatja. 

Ezzel kapcsolatban ismert, hogy a PSII termolabilitását részben az OEC 

inaktiválódása okozza (NASH et al. 1985, WANG et al. 2010) illetve, hogy a 

sóelőkezelés több úton is javíthatja az OEC és a PSII hőstabilitását 

(KRISHNAN és MOHANTY 1984, CHEN et al. 2004, WEN et al. 2005, YAN 

et al. 2012,), valamint a membrán-rigiditást is fokozza (MÜLLER és 
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SANTARIUS 1978). Ezek a változások akár sötétadaptált helyzetben is 

kiválthatják a magasabb hőstabilitás kialakulását. Ennek megfelelően a sóstressz 

hatására bekövetkező membrán felépítését érintő változásoknak, valamint a 

vonalak Cl- tartalmának, illetve az OEC aktivitásának vizsgálata segítséget 

jelenthet a termostabilitás növekedés mögött álló folyamatok felderítésében. 

A xantofill hipotézisnek (HAVAUX és TARDY 1996) megfelelően, a jó 

vízellátottságú növényekben a fény megnövelte a PSII termostabilitását, amit a 

vízhiány és a sókezelés – bár az egyes vonalakban eltérő mértékben – tovább 

fokozott.  Az NPQ hőmérsékletfüggése alapján kimutatható, hogy az alacsony 

lumen pH másodlagos hatásai (MÜLLER et al. 2001) mind a hőmérsékleti 

stressz mind a vízvesztés és a sóstressz hatásai elleni védelemben is szerepet 

játszhatnak. Ezek alapján valószínű, hogy a magas fényintenzitás, a magas 

hőmérséklet és a vízdeficit/sóstressz hatásainak korai szakaszban történő 

kivédése részben közös alapokra helyezhető. A védekező/szabályozó 

mechanizmusok ilyen összehangolása abból a szempontból is rendkívül előnyös 

lehet, hogy ezek a környezeti faktorok szabadföldi körülmények között 

egymással kölcsönhatásban limitálnak (DULAI et al. 2006). Az NPQ gátlásán 

keresztül megfigyelt termostabilitás változásból akár arra is következtetni lehet, 

hogy az említett stressztényezők kivédésében bizonyos NPQ komponensek 

szerepet játszanak-e, illetve milyen mértékben. 

 Fényadaptált helyzetben a vízhiány okozta hőstabilitás-növekedés 

mérsékeltebben ment végbe az Ae. umbellulata fajokban, ugyanakkor az 

együttes fény és sókezelésre e növények fenotípusos plaszticitása meglehetősen 

rugalmasan változott, a vonalak hőstabilitása jelentős mértékben fokozódott az 

abszolút kontrollhoz (sötét, jó vízellátottság) képest. Fordított a helyzet az 

Mv9kr1 búzafajta esetében, ahol a sókezeléshez képest a vízhiány hőtoleranciát 

serkentő hatását emelhetjük ki. Ami tehát a hőmérséklet érzékenység változásait 

illeti, azt fényadaptált helyzetben mind a sókezelés, mind a vízhiány általában 

fokozza, de az egyes vonalakban eltérő mértékben. Ezzel kapcsolatban irodalmi 

adatok is alátámasztják azt a feltételezést, hogy a vízhiány/ozmotikus stressz és 

a sótolerancia nem feltétlenül kapcsolt, és nem minden esetben azonos utakon 

keresztül hat (NAGY és GALIBA 1995). Ennek következtében az egyes 

vonalak hőtoleranciája is eltérő mértékben befolyásolható. A legnagyobb 

különbséget tehát az MvGB420-as jelölésű Ae. umbellulata vonalban mértük, 

melynek vízhiányos állapotában a fénynek nem volt kitüntetett szerepe a 

plaszticitását tekintve, viszont sóadaptáltan a fényindukált mechanizmusok már 

erősen megnövelték a hőtoleranciáját. Figyelembe véve, hogy az MvGB420-as 

vonalban nevelési fényintenzitáson a 7 napos visszaöntözés során sem csengett 

le a só-indukált hőstabilitás növekedés, és ezzel párhuzamosan az Lns paramétere 

sem regenerálódott, ezért valószínűleg elsősorban a só ionikus hatásainak 

köszönheti magasabb termorezisztenciáját.  

Az abszolút fenotípusos plaszticitás alapján a sóstressz, a fény és a 

magas hőmérséklet együttes kivédésével szemben az Aegilops vonalakban 

indukálódó folyamatok a búzánál hatékonyabban működnek, mely valószínűleg 
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összefüggésbe hozható az eredeti élőhely ökológiai viszonyaival is. A 

legnagyobb mértékű toleranciafokozódást az Ae. umbellulata vonalakban 

(MvGB420 és AE740/03) tapasztaltuk, ugyanakkor e két vonal között is 

kimutatható eltérés. Ennek megfelelően az Ae. umbellulata vonalak a só-

indukált, míg a búzafajta a szárazság-indukált magasabb termotolerancia 

kialakulása mögött álló mechanizmusok felderítésében funkcionálhatnak 

alkalmas növényi anyagként. Habár a vizsgált Aegilops vonalak mind a 

vízhiányra, mind a sóstresszre hasonló fotoszintetikus viselkedést mutatnak, 

viszont amennyiben a sókezeléseket magas hőmérséklettel kombináljuk, úgy 

már az MvGB420-as jelzésű vonal alkalmas jelöltnek tűnik a termesztett búza 

só- és hőtoleranciájának fokozására. 
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