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1. Bevezetés

A magasabb rendli névények helyhez kotott életmodjuk miatt kiilondsen érzékenyek a
kornyezeti hatasokra, amelyek alapvetden meghatarozzak anyagcseréjiiket, ndvekedésiiket és
fejlodésiiket. Az extrém kornyezeti tényezok, példaul az alacsony vagy magas hémérséklet,
szarazsag, arasztas, talaj magas soOtartalma, nehézfém szennyez6dés - amelyeket abiotikus
stresszoroknak neveziink - mind a természetes névénytakaréban, mind a termesztett névenyek
esetében jelent6s biomassza csokkenést és termés veszteséget okozhatnak. A gazdasagilag
jelentés novények esetében a terméscsokkenés a genetikailag meghatdrozott maximalis
terméshozamhoz viszonyitva altalaban meghaladja az 50%-ot, de kukorica esetében tobb mint
60%-0s, buzaban tobb mint 80 %-os kiesést is okozhatnak (Szigeti, 2018). A ndvények szamara
kedvezdtlen kornyezeti feltételek napjainkban a globalis klimavaltozas, valamint egyes ipari €s
mez6gazdasagi tevékenységek hatdsara tovabb er6sodnek. A ndvények védekezési
mechanizmusainak, valamint az ezekkel 0Osszefiiggd fiziologiai és génexpresszios
valtozasoknak a megismerése kulcsfontossagl a termeéshiztonsag megdrzése, sét fokozasa

szempontjabol.

A kiilonboz6 stresszhatasok kozos eleme a reaktiv oxigenformak (reactive oxygen species,
ROS) képzddése. Az evolucid soran az oxigén-anyagcsere szabalyozasa, valamint a ROS-
termelés, -felhalmozddas és -lebomléds a ndvényekben kdzponti szerepet kapott az energia-
anyagcserétdl kezdve a novekedésen, fejlédésen és védekezésen at (Foyer és Kunert, 2024). A
ROS legfontosabb szerepe mind a ,,normal” anyagcsere, mind a kiilonb6z6 stresszhatasok soran
a redukcios-oxidaciés (redox) allapot befolyasoldsa, valamint szamos élettani folyamat
szabalyozésa. A jelenlegi szemlélet szerint a ROS-formak nem csupan kéaros melléktermékek,
hanem fontos jelatvivé molekuldk is, nagymértékii felhalmozddasuk azonban a novekedés
leallasahoz és sejthalalhoz vezethet. A magasabb rendii ndvények rendkivil hatékony
enzimatikus és nem-enzimatikus antioxidans védelmi rendszerekkel rendelkeznek, amelyek
egyrészt biztositjadk a ROS kevésbe reaktiv formakka torténd atalakitasat és ‘“kioltasat”,
masrészt kozvetitik a ROS-szintben bekovetkezd valtozasokat a megfeleld valaszreakciok
kivaltasa érdekében. A novények az oxidansokat és antioxidansokat a metabolizmus és a
kornyezet valtozasainak megfeleléen rugalmas integratorokként hasznaljak. A redox
kolcsonhatdsok minden novény fejlédése ¢és alkalmazkodasa szempontjabol alapvetd

jelentdségiick. A kiilonb6z6 redox-aktiv molekulak egymassal szoros kdlcsénhatasban



milkodnek, és mindegyik allapota befolydsolhatja a ndévényi anyagcserét és a kornyezeti

valaszokat.

A redox folyamatok kulcsszerepl6i az aszkorbinsav és glutation redukalt és oxidalt formai
(redukalt aszkorbinsav: AsA, dehidroaszkorbinsav: DHA, redukalt glutation: GSH, oxidalt

glutation: GSSG), valamint az ezekhez kapcsol6dd enzimrendszerek, amelyek a ROS,

crer
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Foyer—Halliwell-Asada ciklus (aszkorbinsav—glutation ciklus, ASC-GSH ciklus) biztositja. A
GSH tripeptid (y-glutamil-ciszteinil-glicin) a DHA-t redukélja, mikdzben GSSG keletkezik,
amelyet a glutation-reduktdz (GR) redukal vissza. Az AsA/DHA, kilénosen pedig a
GSH/GSSG redox parok jelentés redox pufferként miikédnek (Noctor és mtsai., 2012),
mennyiséguk és redukcios allapotuk a névényi sejtek altalanos allapotanak indikatora lehet. A
GSH kozponti szerepet tolt be a névényi jelatviteli folyamatokban, és méas redox rendszerekkel
(pl. tioredoxin, glutaredoxin) egyutt szdmos hormonjelatviteli utvonal szabalyozasaban vesz
részt. Mivel egyes enzimek kofaktora is, kiemelt figyelem iranyult a GSH-t hasznositd
enzimekre, amelyek a redox folyamatok megfeleld reakciosebességét és specifitasat
biztositjak.

Dolgozatomban a GSH mellett els6sorban a GR és a novényi glutation-peroxidaz-szert
(GPXL) enzimek stresszvalaszban és redox regulacioban betoltott szerepét vizsgalom, és
kisérleteink eredményeit mutatom be. Mivel a kedvez6tlen kornyezeti tényezok a novények
novekedésere és termésmennyiségére is hatdssal vannak, a védekezési mechanizmusok,
valamint az érintett fizioldgiai és génexpresszids valtozasok megismerése kulcsfontossagu a
termésbiztonsag megorzése és fokozasa szempontjabol. A stressztiirést ndvelé mechanizmusok
aktivalasa endogén modon és exogén kezeléssel is elérhetd: az abiotikus stresszel szembeni
ellenallosag fokozasara a megfeleld koncentracioban alkalmazott szalicilsav (SA) eldkezelés
hatasat vizsgaltuk. A kémiai edzés befolyasolja az antioxidansok miikodését és a sejtes redox
homeosztazist, ugyanakkor az ezt kozvetité mechanizmusok, fehérjemodosulasok, jelatviteli és
transzkripcids valtozasok kevessé ismertek. Bar az utobbi idoben egyre nagyobb hangstlyt kap
a termesztett novényfajok vizsgalata, de a szertedgazO Osszefliggések feltarasa leginkabb
modellrendszerekben varhato. Munkank soran kiilonb6z6 paradicsom (Solanum lycopersicum)
fajtakat valamint ladfii (Arabidopsis thaliana) Col-0 vad tipust, tovabba GR és GPXL gének T-

DNS inszercids mutansait alkalmaztuk, valamint a redox allapot in vivo tanulmanyozasa céljara



kifejlesztett, genetikailag kddolt redox szenzort (redox-érzékeny zdld fluoreszcens fehérje,

roGFP) kifejez6 novényeket és GPXL-taltermelé Arabidopsis vonalakat hasznaltunk.

2. Célkitiizések

Doktori értekezésem azon kutatasaim 6sszefoglalasa, amelyek soran egyrészt célul tiiztiik ki a
paradicsomban korabban megfigyelt szalicilsav-indukalt stressztolerancia-fokozas ludfiiben
torténd tanulmanyozasat, masrészt a redox-kapcsolt folyamatok - kiemelten a GSH
mennyiségének és redox allapotanak, valamint a glutation-reduktdz (GR) és glutation
peroxidaz-szerti (GPXL) enzimek - szerepének vizsgalatat az SA kezelésre és/vagy sostresszre

adott valaszban, illetve a stressztolerancia kialakitasaban.
A kovetkezd kérdéskorokre kerestiink valaszt:

1. Hogyan alakul a redox allapot, a ROS és a fébb antioxidansok szintje a ladfi és
paradicsom novényekben sdstressz hatasara? Hogyan modosulnak ezek a paraméterek
- kilonos tekintettel a GSH szintjére és redukaltsagara, valamint a GSH-kapcsolt
enzimek aktivitasara - a stressztoleranciat hatasosan fokozd magasabb (10 vagy 10°
M), illetve egy alacsonyabb (10" M) SA-koncentrécidval torténd kezelés soran? Van-e
szerepe a redox Allapot valtozasnak az SA altal Kkivaltott indukalt allapot
kialakul&dsaban?

2. A GR és GPXL enzimek stresszvalaszban és a redox allapot kialakitasaban betoltott
szerepét részletesebben vizsgalva az alabbi kérdéseket tettiik fel:

- Mennyiben tér el az Arabidopsis grl mutansok redox allapota a vad tipusu novényekétol
kiilonboz6 fejlodési allapotban és nevelesi korilmények kdzott?

- A GR1 hidnya mennyire befolyasolja a NaCl- és SA kezelésekre adott valaszreakciokat?

- Befolyasolja-e a kiilonb6z6 GPXL enzimek hidnya az AtgpxI1-8 mutans ndvények
redoxpotencialjat, novekedéset és sostresszel szembeni érzékenységét?

- Hogyan mddositja az AtGPXL4 és AtGPXL5 gének mutacidja és tultermelése a
novekedési folyamatokat kontroll koriilmények kozott és sostresszt kovetden?

- Milyen kovetkeztetések vonhatok le a ndvények redox allapotanak meghatarozasabél?
Tikrozi-e, és ha igen, milyen mértékben a glutation redoxpotencial a ndvények aktualis

fizioldgiai allapotat és/vagy stressznek valo kitettségét ?



3. Eredmények

3.1 A szalicilsav koncentracio-fiiggé hatasa a ROS-szintre, a redox allapotra és az

antioxidans védekezesre Arabidopsis thaliana névényekben

A szalicilsav nemcsak védekezést segitd stresszhormonként ismert, hanem oxidativ stresszt
kivalté agensként is. Ez utobbi hatasara fokuszalva hidroponikusan, Hoagland tapoldatban
nevelt, 5 hetes Arabidopsis thaliana névények 107 illetve a 10° M SA kezelése soran
vizsgaltuk a ROS-szint, az antioxidans mechanizmus egyes elemeinek és a redox allapotnak a
valtozasat haromhetes id6tartamban, hetenkénti mintavételezessel. Az SA ROS-akkumuléléd
hatasa a 10" M SA-val kezelt ndvények hajtasaban minden vizsgalt idépontban megfigyelhetd
volt, mig a gyokerekben csak a kezelés 2. hetéig. A magasabb SA koncentracié (10° M)
esetében a mért H.O. mennyisége - érdekes médon - alacsonyabbnak bizonyult, és kilondsen
jelent6sen csokkent a 3. hétre a kontroll mintakhoz képest. Ez az eredmény utalhat a ROS-

atalakité antioxidans mechanizmusok hatékonyabb aktivalasara.

A redoxpotencial valtozasat redox-szenzitiv zold fluoreszcens protein (roGFP1) redox probat
kifejezd A. thaliana Col-0 ndvények leveleiben vizsgaltuk (£ 'rocre1) (Meyer és mtsai., 2007).
A fluoreszcens mikrotiter-leolvasoval (“plate reader”; FLUOstar OPTIMA, BMG Labtech,
Durham, NC, USA, az SZTE Mikrobiol6giai Tanszék) kapott eredményeink alapjan a
vizkultdras nevelés 6nmagaban is befolyasolta a névények redox allapotat a Kisérlet teljes
id6tartama alatt. A 107 illetve 10° M SA kezelést kivetden a legoxidaltabb redoxpotencialt
(legkisebb abszolut érték) a relative magasabb SA koncentracio esetén, két hét elteltével
mértiik. Mig a kontroll névények leveleinek E ’rocre1 értéke -283,6+10,7 mV volt, addig 10° M
SA jelenlétében ez az érték tobb mint 20 mV-tal pozitivabbnak bizonyult. Azonban a kévetkezd
hétre a 10° M SA-kezelt névények redoxpotencialja mar a kontrollhoz hasonl6va valt, ami a

redox homeosztazis atmeneti felborulasat, majd helyreallasat tiikrozi .

A glutation és a kapcsolddd antioxidans enzimek redoxallapot-fenntartasban betdltott szerepét
vizsgalva kimutattuk, hogy a ludfti névények szalicilsavval torténé kezelése soran a magasabb
SA koncentracio lényegesen nagyobb mértékben novelte a redukalt glutation forma (GSH)
mennyisegét, mint az oxidalt (GSSG) formaet, tovabba tobb antioxidans enzim, pl. az aszkorbat
peroxidaz (APX), glutatio-peroxidaz (GPOX) és GR aktivitasat is indukélta. Kuléndsen
kiemelhet6 a GR aktivitas jelentds novekedése. Ezzel parhuzamosan a GSH-fiiggd
dehidroaszkorbéat-reduktaz (DHAR) aktivitasa csokkent, mig a NAD(P)H-fiiggd



monodehidroaszkorbat reduktdz (MDHAR) miikodése nem valtozott (Horvath és mtsai.,
2015; Csiszar és mtsai., 2018).

3.2 A hosszatavi exogén SA-kezelés megvaltoztatja a GSH- és ASC-tartalmat, valamint

szamos ROS-4talakité enzimet aktival paradicsomban is

A ludfinél alkalmazott kisérleti rendszerhez nagyon hasonld Kisérletsorozatban 5 hetes
paradicsom (Solanum lycopersicum L) névények harom héten at alkalmazott 107 és 10“ M SA-
kezelést kovetden vizsgaltuk a redox allapotot meghatarozo fobb paramétereket a Rio Fuego
fajtaban. Eredményeink koziil kiemelhetd, hogy 10 M SA jelenlétében a paradicsomnévények
is alacsonyabb ROS szinttel és kevésbé oxidalt redox allapottal rendelkeztek, mint az
alacsonyabb SA koncentracidval kezeltek. SA hatdsara megemelkedett az ASC- és GSH-
tartalom, valamint tobb ROS-atalakitd enzim aktivitdsa is, azonban a legnagyobb mértéki
ndvekedést a GR aktivitdsa mutatta. Ez mind a hajtasban, mind a gyokérben megfigyelhet6 volt

=z

(Csiszar és mtsai., 2014; Tari és mtsai., 2015).

3.3 Az SA genotipus-fiiggé modon szabalyozza az ASC- és GSH-szinteket, a GSH
bioszintézisében és re-redukci6jaban érintett paradicsom géneket, és gyors

redoxpotenciél-valtozast idéz elé

A molekuléris vizsgalatok soran is gyakran hasznélt Ailsa Craig és Moneymaker paradicsom
fajtdk Osszehasonlitasaval rdmutattunk az eltéré ASC- és GSH-mennyiség jelentéségére a
stresszvalaszban, valamint a GSH bioszintézis kulcsenzimét (glutation szintetazl, GSH1)
illetve a visszaredukcidt biztositdé GR enzimet kodold gének SA Altali, genotipus-fiiggd
szabalyozasara. Négyhetes, Hoagland tapoldatban nevelt novények SA-kezelése utan 24 oraval
végzett vizsgalataink alapjan megallapitottuk, hogy mig a Moneymaker fajtat magasabb ASC-
és GSH-tartalom, valamint ezzel 6sszhangban magasabb SIGSH1, SIGR1és SIGR2 expresszids
értékek jellemezték, addig a vizsgalt géneket a 10* M SA nagyobb mértékben szabalyozta felil
(upregulalta) az Ailsa Craig fajtaban. Mind a GSH-szintézis fokozasa, mind a GR aktivitas
indukcidja a komplex SA-hatas jelentds Osszetevéjének tekinthet6. A mért GSH- és GSSG-
mennyiségekbdl szamolt redoxpotencial érték 24 Ora elteltével a Moneymaker fajtaban
negativabb volt — jelentésen redukalt allapotot jelezve —, mint a kezeletlen kontroll
gyOkerekben. Ezek az eredmények aldtdmasztjak, hogy az SA hatdsa nemcsak koncentrécio-,

hanem genotipus-fiiggé modon is érvényesiil. (Gallé és mtsai., 2021).



A roGFP2 redox szenzor alkalmazésaval in vivo modon igazoltuk az SA GSH redox potencialra
gyakorolt gyors hatasat is. A genetikailag kodolt roGFP2 redox probat Arabidopsis
névényekben fejeztették ki (Schwarzlander és mtsai., 2008). A megfelel6 plazmid-konstrukciot
Rhizobium rhizogenes transzformacidval juttattuk be paradicsomba, majd lézer-szkenneld
konfokalis fluoreszcens mikroszkdppal (Olympus Fluoview FV1000, Olympus Life Science
Europe GmbH, Hamburg, Németorszag; HUN-REN SZBK Mikroszkopos Sejtanalizis
Laboratorium) mutattuk ki az SA-indukalt redox valtozasokat paradicsom gyokerekben.
Eredményeink in vivo igazoltdk a GSH redoxpotencidlra gyakorolt gyors SA-hatast

paradicsomban is.

3.4 A ROS és redox reakciok jelentosége ludfii és paradicsom névények NaCl kezelésre

adott valaszaban

A kozeg magas sokoncentracidja elsédlegesen csokkenti a vizpotencialt, ozmotikus stresszt
okoz és hosszabb tadvon ionos stresszt valt ki, ugyanakkor igen jelent6s a masodlagos
stresszként kialakul6 oxidativ stressz komponens hatésa is, igy 6sszetett modon befolyasolja a
novények novekedését és fejlodéséet (Balasubramaniam és mtsai., 2023). A magas GSH/GSSG
arany fenntartasa fontos szerepet jatszik a névények antioxidans kapacitdsanak erdsitésében, a
magas sokoncentraciohoz vald alkalmazkodasban és a sétolerancia kialakulasaban (Shalata és
Neumann, 2001; Gill és mtsai, 2013). Eredményeink szerint a 7 hetes Rio Fuego paradicsom
ndvények 100 mM NaCl-kezelése utan egy héttel az ASC mennyisége ugyan nagyobb volt a
sostressznek kitett névényekben, mint a kezeletlen kontrollban, a GSH mennyisége azonban
csokkent. Megallapitottuk, hogy az ASC és GSH mennyiségének ndvekedése az adott kezelésre
atmeneti jellegii. SOstressz hatasara az AsA mennyisége a kezelést kovetd 2. napig, a GSH
szintje a 3. napig emelkedett mind a hajtdsban, mind a gyokérben. A kisérlet 7. napjara - amikor
korabbi eredményeink szerint a stresszkezelés mar lathato tiineteket okozott (Tari és mtsai.,
2002; Poor és mtsai., 2011) - a GSH mennyisége jelentdsen csokkent, illetve a gyokér GSSG-
tartalma szignifikansan megemelkedett, ami kimerulési allapotra utalhat. Ugyanakkor sz&mos
antioxidans enzim aktivitasa fokozddott a sostresszt kovetden, koztiik a szuperoxid-dizmutaz
(SOD), az aszkorbat-peroxidaz (APX), a katalaz (KAT), a DHAR, a GR, a glutation-transzferaz

(GST) és a glutation-peroxidaz (Csiszar és mtsai., 2014; Tari és mtsai., 2015).

Nagyon hasonld mintazatot figyelhettiink meg a 7 hetes Arabidopsis névények tapoldatanak
100 mM NacCl-dal torténd kiegészitését kovetden egy héttel. A hajtasban nott az AsA- és a
GSH-mennyiség, valamint az APX, DHAR, GST es GR aktivitdsa, mig gyokérben az



emelkedett SOD, DHAR és gvajakol peroxidaz (POD) aktivitas mellett kiemelked6en magas
GSH mennyiséget mértink (Horvath és mtsai., 2015, Csiszar és mtsai., 2018). Ezek az
antioxidans komponensek hozzajarulnak séstressz altal indukalt ROS semlegesitéséhez vagy
eltavolitasahoz, és aktivitasuk fokozasaval nagymértékben mérsékelhet6k a magas sotartalom

kovetkeztében a novényeken kialakuld fizioldgiai, biokémiai és morfologiai tiinetek.

Az Ailsa Craig és Moneymaker paradicsom fajtdk 24 o6rés, 100 és 150 mM NaCl-kezelését
kovetden a gyokerekben az AsA/DHA ¢és a GSH/GSSG mennyiségekben ¢és aranyokban
egyarant NaCl -koncentracio- és genotipus-fiiggd valtozasokat tapasztaltunk. A Moneymaker
fajta - amely kontroll kérilmények kozott is magasabb GSH tartalommal rendelkezett - a
sostressz hatdsara nagyobb mértékben fokozta mind a GSH bioszintézis sebességét
meghatarozé GSH1 gén, mind a GR1 és GR2 kifejez6dését, mint az Ailsa Craig fajta. A
szamitott E 'csH redoxpotenciél ertékek a kezelt gyokerekben is a kontrollhoz hasonld redox
allapotot mutattak. Az Ailsa Craig esetében 100 mM NaCl hatdsdra a GSH mennyisége
csokkent, azonban a magasabb (150 mM) NaCl-koncentracié mar a kontrollhoz hasonld szintet
és E ‘csH-értéket eredményezett. Az SIGSH1 és SIGR1, SIGR2 expresszio véltozasok alapjan
ehhez mind a GSH bioszintézisének, mind a GSSG redukcidjanak fokozasa hozzajarult (Gallé
és mtsai., 2021).

3.5 A megfelelé koncentracioju SA-elékezelés a GSH-tartalom novelésével elésegitheti a
redoxpotencidal fenntartasat a masodlagosan alkalmazott sdstressz esetén is

Ludfii névényekben bizonyitottuk a megndvekedett GSH ,,pool” (GSH készlet) szerepét az SA
stressztolerancia-fokozé hatasaban, az un. ,,primed”, illetve ,,edzett” allapot kialakulasaban (ez
utébbi kifejezést a névények abiotikus stresszekkel szemben megndvekedett ellenallosaganak
leirdsara hasznaljuk.) A roGFP1 redox probat kifejezé Arabidopsis novények hajtasaban a
redoxpotencial az egy héten at alkalmazott 100 mM NaCl-kezelést kovetéen mintegy 20 mV-
tal valt pozitivabba a kezeletlen kontroll névényekhez viszonyitva, ami oxidaltabb redox
allapotra utal. A két héten at alkalmazott 107 vagy 10° M SA-elékezelés csokkentette ezt a
killonbséget, jelezve az elékezelés védoé hatasat. Mig a 107 M SA-eldkezelést kovetden
alkalmazott sostressz kisebb mértékii redoxpotencial-eltolodast eredményezett, addig a 10° M
SA-celdkezelt novények E'rocrr1 értéke nem kiilonbozott a kezeletlen kontrollokétol, ami a redox
homeosztazis fenntartdsara utal. Eredményeink alapjan a GSH-mennyiség novekedése

nagymeértékben hozzajarult ahhoz, hogy a 10° M SA-eldkezelt, sikeresen edzett grl mutansok



a masodlagosan alkalmazott séstresszt kovetéen képesek voltak redox homeosztazisuk

helyreéllitasara, illetve fenntartasara.

Osszefoglalva, eredményeink szerint a megemelkedett GSH-szintézis meghatarozo szerepet
jatszik a redox homeosztazis megérzésében az egyhetes, 100 mM NaCl-kezelést kovetben,
mind SA jelenlétében, mind pedig a GR1 izoenzim mikodésének hianyaban (Csiszar és
mtsai., 2018).

3.6 Ludfii glutation-peroxidaz-szerii enzimek szerepe a redox allapot fenntartasaban és a

sostressz valaszban

A glutation-peroxidazok a kevesbe ismert és tanulmanyozott, hem kofaktort nem tartalmazo
tiol-peroxidazok kozé tartoznak. Katalizaljak a H.0- és a szerves hidroperoxidok - koztuk lipid-
peroxidok — vizzé, illetve megfeleld alkoholokka torténd redukalasat GSH-t vagy tioredoxint
(TRX-et) hasznalva redukald agensként (Pei és mtsai, 2023). Szamos névenyi glutation-
peroxidaz elsésorban TRX-et hasznal redukaldszerként, ugyanakkor kapcsolatot képezhet a két
6 redox rendszer k6z6tt (Jung és mtsai., 2002; Igbal és mtsai, 2006). Mivel ezek az enzimek
Iényegesen kuldnboznek az allati glutation-peroxidazoktol, egyes szerzok szerint helyesebb a
glutation-peroxidaz-szerii (glutathione peroxidase-like, GPXL) elnevezés alkalmazésa
(Attacha és mtsai., 2017; Noctor, 2025), ezért munkank sordn mi is ezt a nomenklatlrat
kovetjuk. Feltételezett szereplik a ROS-semlegesités mellett a sejtek redox homeosztazisanak
védelme, s6t a ROS és a funkcionalis redox jelatvitel 6sszekapcsolasa is, példaul a tiol/diszulfid
egyensuly és a fehérje-funkciok szabalyozasan keresztll (Igbal és mtsai., 2006; Meyer és
mtsai., 2021). Jelentdségiik az elmult évtizedekben kerilt el6térbe (Bela és mtsai., 2015; 2022).
A redox allapot meghatérozéaséban, illetve az abiotikus stresszvélaszban betdltott szerepliket

Arabidopsis thaliana ndvényeken vizsgaltuk.

A liadfiiben azonositott 8 izoenzim (AtGPXLI1-8) kiilonbozé sejtorganellumokban
lokalizalodik. Az Atgpxl1-8 T-DNS inszercios mutansokba a roGFP2 redox probat
keresztezéssel bejuttatva megallapitottuk, hogy redox allapotuk a vad tipushoz viszonyitva
altalaban oxidaltabb volt. Példaul az AtgpxI1 és AtgpxI7 sziklevelekben, valamint az AtgpxI1 és
Atgpxl4 gyokerekben is tobb mint 20 mV eltérést mértiink az E’rocrr2 (ZE’csH) értékekben a
vad tipusi novényekhez képest. Az 0ssz ROS szinteket 2',7'-diklor-dihidro-fluoreszcein-
diacetat (H.DCFDA) festéssel vizsgalva a mutans csirandvenyekben kimutattuk, hogy tébb
ROS-t akkumulaltak, mint a Col-0 vad tipus. Mind a csirandvényekben, mind a 6 hetes,
hidroponikus kultdraban nevelt ndvényekben végzett, 100 mM NaCl-kezelést kovetd
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redoxpotencial- és ROS-meghatarozasok, valamint a f6bb nem-enzimatikus és enzimatikus
antioxidansok vizsgalata egyarant arra utalt, hogy az AtGPXL fehérjék a ROS- és redox
homeosztazisban un. finomhangol6 szerepet toltenek be. Ebben in vivo a glutation- és/vagy
tioredoxin-fiiggd peroxidaz (GPOX és/vagy TPOX) aktivitasuk is jelentGs Szerepet jatszik.
Ugyanakkor egy-egy AtGPXL gén mutacidja esetén - kiiléndsen erésebb stressz jelenlétében -
méas mechanizmusok is aktivalodhatnak a ROS-akkumulacié meghatarozott keretek kozott
tartsa érdekében. Tobb esetben kimutattuk az ASC- és GSH-mennyiség ndévekedését is, ami —
a grl mutansoknal megfigyeltekhez hasonléan — részben kompenzalhatta az enzimhiany redox

allapotra gyakorolt karos hatasat (Bela és mtsai., 2018; 2025).

3.7 Az AtGPXL4 és AtGPXL5 fehérjék sostressz valaszban betoltott szerepének
részletesebb vizsgalata

100 mM NaCl kezelés hatasara az Arabidopsis Col-0 ndvényekben mért expresszid valtozasok
alapjan a sostresszre hajtdsban az AtGPXL5 szabalyozddott feliil jelentésebben, mig
gyOkerekben az AtGPXL4 kifejez6dése indukalodott (Bela és mtsai., 2018).

A membranokhoz kapcsolodd AtGPXL4 és AtGPXL5 fehérjék szerepének részletesebb
vizsgalatahoz az 6ket kodolo géneket tultermeltettiik (OX-AtGPXL4, OX-AtGPXL5), tovabba
Atgpxl4/AtgpxI5 dupla mutans (gpxl4/gpxI5) vonalakat hoztunk létre. A mutdns vonalak
megemelkedett, illetve az OX-GPXL4 és OX-GPXL5 névények Col-0-hoz hasonléd H20- és
MDA szintje alatdmasztja a ROS- és lipidperoxid szint-szabalyozasban jatszott fontos
szereplket. Mig a vizsgalt gének expresszidjaban igen nagy kilonbségek taldlhatok az adott
génben mutans és az azt taltermelé novények kozott, a mérhet6 GPOX aktivitisban csak kisebb
eltéréseket tapasztaltunk kontroll kortlmenyek kdzott és 24 oras sostresszt kdvetden is. Sem az
AtGPXL4-, sem az AtGPXL5-tultermeld novények GPOX aktivitdsa nem mutatott emelkedést
a vad tipushoz kepest, ami jelzi, hogy ez a funkcié a komplex antioxidans mechanizmus
részeként szigorGian szabalyozott. Erdekes modon a legnagyobb GPOX aktivitast a dupla
mutansban mértik mind kontroll kértilmények kozott, mind sostressz alkalmazasa utan, ami
arra utal, hogy az AtGPXL4 és AtGPXLS5 hianyaban mas, hasonlé aktivitdsokkal rendelkezd
enzimek (pl. redundans GPXL izoenzimek, GPOX aktivitassal rendelkezé glutation-
transzferazok) aktivalodhattak. Az OX-AtGPXL4 novenyek TPOX aktivitasa azonban kb.
kétszerese volt a vad tipusban mért értékeknek. Bar mindkét izoenzim plazmamembranhoz
kapcsolddva talalhatd (Attacha és mtsai., 2017), ez az eredmény azt mutatja, hogy szubsztrat-
specifitasuk, aktivitasuk kiilonb6z6 lehet, és a sejtben eltérd funkciot tolthetnek be.

Eredményeink alapjan az AtGPXL4, és kilondsen az AtGPXL5 egyik legfontosabb szerepe a

9



redox allapot mddositasa, azonban a pontos mechanizmus feltarasa, pl. a GSH bioszintézisre
gyakorolt hatasuk tovabbi vizsgélatot igényel (Riyazuddin és mtsai. 2019; 2022, és kozdletlen
eredmények).

3.8 Az AtGPXL fehérjék a ndvekedést is befolyasoljak

Az Atgpll-8 csirandvények fenotipusat a Col-0 vad tipushoz viszonyitva szdmos eltérés
jellemzi, példaul az elsédleges gyokér hosszaban és az oldalgydkerek szaméban. A Col-0 vad
tipusu csirandvények so- és ozmotikus stresszre adott valaszat vizsgalva megallapitottuk, hogy
a ROS-szintek és az oldalgyokerek szamat és novekedését jellemz6 paraméterek kdzott erésebb
negativ 0sszefuiggés mutatkozott, mint a ROS és az elsddleges gyokér novekedése kozott. Ez a
korrelacio azonban a mutansokban szignifikdnsan megvaltozott. Az AtgpxI1-8 csirandvényeken
vegzett Kisérleteink sordn NaCl-kezelést kovetéen megndvekedett ROS-szinteket figyeltlink
meg, kulonbsen a hajtdsokban. Eredményeink arra utalnak, hogy az AtGPXL-ek ROS-fiiggd
hatésai kulcsszerepet jatszanak a csiranovények fejlédésének szabalyozéasaban, valamint az
abiotikus stresszekre adott valaszokban. Az izoenzim-specifikus mintazat tovabba azt jelzi,

hogy az AtGPXL fehérjék egyedi mddon lépnek kdlcsdnhatasba mas jelatviteli utvonalakkal.

Az AtGPXL4 és AtGPXL5 hajtasndvekedésben betdltott szerepét vizsgalva tapkockaba vetett
Atgpxl4, AtgpxI5 T-DNA inszercids mutans, AtgpxIl4/AtgpxI5 dupla mutans és az OX-GPXL4
és OX-GPXL5 Arabidopsis novények t6levélrozsa novekedését két honapos korukig kdvettiik
nyomon. Megallapitottuk, hogy a ndvények tdlevélrozsaja a legtobb esetben a vad tipuséhoz
hasonléan novekedett. Szignifikansan kisebb rozetta atmérét csak az Atgpxl4 mutans esetében
mértlink két idépontban. Ezzel szemben az AtGPXL5 gént tultermel6 novények rozetta atmérdje
minden mintavételi idépontban meghaladta a vad tipusét, ami az AtGPXL5 fehérje
hajtasndvekedésben bet6ltott pozitiv szerepére utal. Eredményeink 6sszességében azt
demonstraljak, hogy az AtGPXL fehérjék a novényi jelatviteli haldzat integralt elemei, és a
redox-szabalyozason keresztil a ndvekedési folyamatokat is befolyasolhatjak (Riyazuddin és
mtsai. 2019; 2022; Bela és mtsai., 2022; 2025).
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Uj tudomanyos eredmények

Bizonyitottuk, hogy az alkalmazott, magasabb szubletalis szalicilsav-koncentracié (ladfi
esetében 10° M, paradicsomndvényeknél 10* M SA) hosszabb tdvon hatékonyabban
aktivalja a védelmi, ROS-atalakito mechanizmusokat, aminek kdvetkeztében az igy kezelt
novények a 1077 M SA hatasdhoz képest kevésbé oxidalt redox allapottal rendelkeztek.
Genetikailag kodolt roGFP redox szenzor alkalmazasaval els6ként mutattuk ki az SA
koncentraciofiiggd hatasat a sejtes redox allapotra in vivo mind révid tava (1 éra), mind
hosszabb tavu (1-3 hét) kezelések soran Arabidopsis thaliana novényekben.
Megallapitottuk, hogy a 10° M SA-eldkezelés stressztoleranciat fokozo hatasa egyiitt jar a
redox homeosztazisnak a kezeletlen kontrollhoz hasonlo szintre térténd helyreallitasaval.
igazoltuk az SA altal indukalt redox valtozasokat paradicsomgyokerekben is.
Megallapitottuk, hogy a GSH-bioszintézis fokozdsa és a glutation-reduktaz (GR)
aktivitasanak  indukcidja egyarant meghataroz6 elemei az SA  komplex
hatdsmechanizmusanak. lgazoltuk, hogy az Arabidopsis grl mutansban kialakulo
megemelkedett GSH-szintek részben kompenzalhattdk a GR hianyanak kedvezétlen
hatasait, és stabilizalhattak a redox allapotot a kés6bb alkalmazott sostressz soran is.
Kiilonboz6 paradicsomfajtdk Osszehasonlitasaval kimutattuk az ASC- és GSH-tartalom
fajtak kozotti kulonbségeit, valamint a GSH bioszintézisének kulcsenzimét és a GR gének
genotipusfliggd, SA altal kozvetitett szabalyozasat.

Megallapitottuk, hogy a paradicsomndvények 100 mM NaCl-kezelése &tmenetileg
megndveli az ASC és a GSH mennyiségét. Egy hét elteltével a GSH szintje jelentdsen
csokken, mikdzben a gyokér GSSG-tartalma megemelkedik, ami kimer(lési allapotra utal.
A roGFP2 redox proba AtgpxI1-8 T-DNS inszerciés mutansokba torténd bejuttatasaval
kimutattuk, hogy az AtGPXL fehérjék a ROS- és redox homeosztazis fenntartasaban
finomhangol¢ szerepet toltenek be, amelyben GPOX es/vagy TPOX aktivitasuk is jelentds.
AtGPXL4 és AtGPXL5 géneket tultermel6 vonalakat, valamint gpxl4/gpxI5 dupla
mutansokat hoztunk létre. Eredményeink alapjan mindkét plazmamembran-kapcsolt
izoenzim szerepet jatszik a ROS- és lipidperoxid-szintek, valamint a sejtes redox allapot
szabalyozésaban, ugyanakkor szubsztrat specifitsuk és in vivo funkcidjuk eltérd lehet.
Igazoltuk, hogy az AtGPXL fehérjéek ROS-fiiggé hatasai szerepet jatszanak a csiranévények
fejlodésének és az abiotikus stresszekre adott valaszok szabalyozasaban. Kimutattuk

tovabba az AtGPXL5 fehérje pozitiv szerepét a hajtasndvekedesben.
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5. Osszefoglalas

A reaktiv oxigénformak napjaink szemlélete szerint nem csupan a sejtkarosodas
melléktermékei, hanem az aerob sejtek dontéshozatali folyamataiban részt vevo,
kulcsfontossagu jelatvivé molekulak. A reaktiv oxigén- és nitrogénformak, az enzimatikus
antioxidansok aktivitdsa és a nem-enzimatikus antioxidansok mennyisége, oxidalt/redukalt
formaik aranya hatdrozzak meg a sejtek redukcios-oxidacios, azaz redox allapotat. A ROS-
szintek finom szabalyozasa, valamint a sejtek redox allapotdnak fenntartdsa alapvetd
jelentéségli a novények fejlodése és a Dbiotikus, illetve abiotikus stresszekhez vald
alkalmazkodasa szempontjabdl. E folyamatok kdzponti elemei a glutation- és aszkorbat-alapd

antioxidans rendszerek, valamint a redox folyamatokat katalizalé enzimek halézata.

Munkank soran a szalicilsav (SA) redox szabélyozésban betdltott szerepet, kilonds tekintettel
a glutation rendszerre, kiilonb6zé ndvényfajokban és stresszkoriilmények kozott vizsgaltuk.
Kimutattuk, hogy az alkalmazott, fajspecifikusan optimalizalt szubletalis SA-koncentracidok
hosszabb tavon hatékonyabban aktivaltak a védelmi, ROS-atalakité mechanizmusokat, mint az
alacsonyabb dézisok. Ennek eredményeként a ndvények alacsonyabb ROS-szinttel és kevéshé
oxidalt redox allapottal rendelkeztek. A sikeres SA-elékezelést az ASC- és GSH-tartalom,
valamint a GR aktivitdsanak jelentds novekedése kisérte, mikozben a citoplazmatikus GSH

redox allapota atmeneti oxidaciot kovetden visszaallt a kontrollhoz hasonl6 szintre.

Kiilonboz6 paradicsomfajtak 6sszehasonlitasaval igazoltuk, hogy az antioxidans kapacitas és a
glutation-anyagcsere SA altali szabalyozasa genotipusfiiggd. Sostressz hatasara az ASC és a
GSH mennyisége, valamint azok redox aranyai koncentracio- és fajtaspecifikusan véaltoztak. A
magasabb alap GSH-tartalommal rendelkez6 fajtak erbteljesebb génexpresszios valaszokat
mutattak a GSH-bioszintézis és a glutation-redukcio kulcsenzimei esetében. Idébeli
vizsgalataink alapjan az antioxidans valasz egyes elemei atmeneti jellegliek voltak, mig

elh(zddo stressz esetén kimerdilési allapot jelei valtak megfigyelhet6vé.

Arabidopsis thaliana névényekben genetikailag kodolt redox szenzorok alkalmazasaval in vivo
igazoltuk, hogy az SA-cl6kezelés képes mérsékelni a sostressz altal kivaltott redox-eltolodast,
¢és eldsegiti a redox homeosztazis helyreallitdsat még a glutation redukcidban érintett mutans
hattérben is. Eredményeink arra utalnak, hogy a megndvekedett GSH-szintek részben

kompenzalhatjak az antioxidans rendszer egyes elemeinek Kieséseét.

12



A kevéssé ismert Arabidopsis glutation-peroxidaz-szerii (AtGPXL) fehérjecsalad szerepének
vizsgalata soran kimutattuk, hogy ezek az enzimek a ROS- és redox homeosztazis
finomhangolasaban vesznek részt. A mutdns és tultermeld vonalak elemzése alapjan az
AtGPXL fehérjék hidnya vagy tulzott jelenléte csak korlatozott mértékben modositotta az 6ssz
glutatio-peroxidaz (GPOX) aktivitast, ugyanakkor jelentésen befolyasolta a redox allapotot és
a nem enzimatikus antioxidansok szintjét. A membranokhoz kapcsolodd AtGPXL4 és
AtGPXL5 kilénosen fontosnak bizonyultak a redox szabalyozéasban, valamint utobbi a
hajtasndvekedés befolyasolasaban. Fenotipusos elemzések alapjan az AtGPXL fehérjék a
novényi jelétviteli haldzat integralt elemei, amelyek a stresszvéalaszok és a ndvekedési

folyamatok 6sszehangolasaban egyarant szerepet jatszanak.

13



6. A tézisek alapjaul szolgald publikaciok (a felelés szerzéség csillaggal jelolve)

Csiszar J*, Horvath E, Vary Zs, Gallé A, Bela K, Brunner Sz, Tari | (2014) Glutathione
transferase supergene family in tomato: salt stress-regulated expression of representative
genes from distinct GST classes in plants primed with salicylic acid. Plant Physiol
Biochem 78: 15-26. IF: 2,756; Fliggetlen hivatkozasok szama: 155

Tari |, Csiszar J, Horvath E, Podr P, Takacs Z, Szepesi A (2015) The alleviation of the adverse
effects of salt stress in the tomato plant by salicylic acid shows a time- and organ-specific
antioxidant response. Acta Biol Cracov Bot 57(1): 21-30. IF: 0,625; Flggetlen

hivatkozasok szama: 32

Horvéth E, Brunner Sz, Bela K, Papdi Cs, Szabados L, Tari I, Csiszar J (2015) Exogenous
salicylic acid-triggered changes in the glutathione transferases and peroxidases are key
factors in the successful salt stress acclimation of Arabidopsis thaliana. Funct Plant Biol
42: 1129-1140. IF: 2,491; Flggetlen hivatkozasok szama: 34

Bela K, Horvath E, Gallé A, Szabados L, Tari |, Csiszar J* (2015) Plant glutathione
peroxidases: emerging role of the antioxidant enzymes in plant development and stress
responses. J Plant Physiol 180: 192-201. IF: 2,971; Fuggetlen hivatkozasok szdma: 330

Bela K, Riyazuddin R, Horvath E, Hurton A, Gallé A, Takacs Z, Zsigmond L, Szabados L, Tari
I, Csiszar J* (2018) Comprehensive analysis of antioxidant mechanisms in Arabidopsis
glutathione peroxidase-like mutants under salt- and osmotic stress reveals organ-specific
significance of the AtGPXL’s activities. Env Exp Bot 150: 127-140. IF: 3,712;
Flggetlen hivatkozasok szama: 28

Csiszar J*, Brunner Sz, Horvath E, Bela K, Kodmén P, Riyazuddin R, Gallé A, Hurton A,
Papdi Cs, Szabados L, Tari | (2018) Exogenously applied salicylic acid maintains redox
homeostasis in salt-stressed Arabidopsis grl mutants expressing cytosolic roGFP1. Plant
Growth Regul 86:181-194. IF: 2,473; Flggetlen hivatkozasok szama: 42

Riyazuddin R, Bela K, Horvéth E, Rigo G, Gallé A, Szabados L, Fehér A, Csiszar J* (2019)
Overexpression of the Arabidopsis glutathione peroxidase-like 5 gene (AtGPXL5)
resulted in altered plant development and redox status. Env Exp Bot 167:103849, 13 p.
IF: 4,27; Flggetlen hivatkozasok szama: 16

14



Gallé A, Bela K, Hajnal A, Faragdé N, Horvéath E, Horvath M, Puskés L, Csiszar J* (2021)
Crosstalk between the redox signalling and the detoxification: GSTs under redox control?
Plant Phys Bioch 169: 149-159. IF: 5,437; Fliggetlen hivatkozasok szama: 6

Bela K, Riyazuddin R, Csiszar J* (2022) Plant glutathione peroxidases: Non-heme peroxidases
with large functional flexibility as a core component of ROS-processing mechanisms and
signalling. Antioxidants 11(8):1624, 18 p. IF: 7,0; Fuggetlen hivatkozasok szama: 33

Bela K, Tompa B, Riyazuddin R, Horvéth E, Jasz K, Hajnal A, Bangash SAK, Gallé A, Csiszar
J*(2025) The manifestation of the dual ROS-processing and redox signaling roles of
glutathione peroxidase-like enzymes in development of Arabidopsis seedlings,
Antioxidants 14(5): 518, p 22. IF: 6,6; Fuggetlen hivatkozasok szama: -

7. A tézisekben szereplé egyéb idézett kozlemények

Attacha S, Solbach D, Bela K, Moseler A, Wagner S, Schwarzlander M, Aller I, Miiller SJ,
Meyer AJ (2017) Glutathione peroxidase-like enzymes cover five distinct cell
compartments and membrane surfaces in Arabidopsis thaliana. Plant Cell Environ
40(8):1281-1295.

Balasubramaniam T, Shen G, Esmaeili N, Zhang H (2023) Plants’ response mechanisms to

salinity stress. Plants 12(12):2253.

Foyer CH, Kunert K (2024) The ascorbate—glutathione cycle coming of age. J Exp Bot
75:2682-2699.

Gill SS, Anjum NA, Hasanuzzaman M, Gill R, Trivedi DK, Ahmad I, Pereira E, Tuteja N
(2013) Glutathione and glutathione reductase: a boon in disguise for plant abiotic stress
defense operations. Plant Physiol Bioch 70:204-212.

Igbal A, Yabuta Y, Takeda T, Nakano Y, Shigeoka S (2006) Hydroperoxide reduction by
thioredoxin-specific glutathione peroxidase isoenzymes of Arabidopsis thaliana. FEBS J
273:5589-5597.

Jung BG, Lee KO, Lee SS, Chi YH, Jang HH, Kang SS, Lee K, Lim D, Yoon SC, Yun DJ,
Inoue Y, Cho MJ, Lee SY (2002) A Chinese cabbage cDNA with high sequence identity
to phospholipid hydroperoxide glutathione peroxidases encodes a novel isoform of
thioredoxin-dependent peroxidase. J Biol Chem 277 (15):12572-12578.

15



Meyer AJ, Brach T, Marty L, Kreye S, Rouhier N, Jacquot JP, Hell R (2007) Redox-sensitive
GFP in Arabidopsis thaliana is a quantitative biosensor for the redox potential of the
cellular glutathione redox buffer. Plant J 52: 973-986.

Meyer AJ, Dreyer A, Ugalde JM, Feitosa-Araujo E, Dietz KJ, Schwarzldnder M (2021) Shifting
paradigms and novel players in Cys-based redox regulation and ROS signaling in
plants—and where to go next. Biol Chem 402: 399-423.

Noctor G (2025) Hydrogen peroxide, ascorbate, and glutathione: building the Foyer-Halliwell-
Asada pathway. Planta 261(6):132.

Noctor G, Mhamdi A, Chaouch S, Han Y, Neukermans J, Marquez-Garcia B, Queval G, Foyer
CH (2012) Glutathione in plants: an integrated overview, Plant Cell Environ 35: 454-484.

Pei J, Pan X, Wei G, Hua Y (2023) Research progress of glutathione peroxidase family (GPX)
in redoxidation. Front Pharmacol 14:1147414.

Podr P, Gémes K, Horvath F, Szepesi A, Simon ML, Tari | (2011) Salicylic acid treatment via
the rooting medium interferes with stomatal response, CO; fixation rate and carbohydrate
metabolism in tomato, and decreases harmful effects of subsequent salt stress. Plant Biol
13(1):105-114.

Schwarzlander M, Fricker MD, Miller C, Marty L, Brach T, Novak J, Sweetlove LJ, Hell R,
Meyer AJ (2008) Confocal imaging of glutathione redox potential in living plant cells. J
Microsc 231:299-316.

Shalata A, Neumann PM (2001) Exogenous ascorbic acid (vitamin C) increases resistance to
salt stress and increases resistance to salt stress and reduces lipid peroxidation. J Exp Bot
52:2207-2211.

Szigeti Z (2018) A ndvényi stresszel kapcsolatos felfogasunk valtozasai. Bot Kodzlem
105(2):165-178.

Tari |, Csiszér J, Szalai G, Horvéath F, Pécsvaradi A, Kiss G, Szepesi A, Szab6 M, Erdei L
(2002) Acclimation of tomato plants to salinity stress after a salicylic acid pre-treatment.
Acta Biol Szeged 46:55-56.

16



8. A PhD fokozat megszerzése utan szuletett tovabbi fontosabb kézlemények

Tari 1, Csiszar J, Gémes K, Szepesi A (2006) Modulation of Cu?* accumulation by
(aminoethoxyvinyl)glycine and methylglyoxal bis(guanylhydrazone), the inhibitors of
stress ethylene and polyamine synthesis in wheat genotypes. Cer Res Com 34:989-996.
IF: 1,037; Fuggetlen hivatkozasok szama: 2

Csiszar J*, Lantos E, Tari I, Madosa E, Wodala B, Vashegyi A, Horvath F, Pécsvaradi A,
Szabdé M, Bartha B, Gallé A, Illés E, Lazir A, Coradini G, Staicu M, Postelnicu S,
Mihacea S, Nedelea G, Erdei L (2007) Antioxidant enzyme activities in Allium species
and their cultivars under water stress. Plant Soil Environ 53: 511-516. IF: -; Fuggetlen
hivatkozasok szama: 58

Székely Gy, Abraham E, Csépld A, Rigé G, Zsigmond L, Csiszar J, Ayaydin F, Strizhov N,
Jasik J, Schmelzer E, Koncz Cs, Szabados L (2008) Duplicated P5CS genes of
Arabidopsis play distinct roles in stress regulation and developmental control of proline
biosynthesis. Plant J 53:11-28. IF: 6,493; Flggetlen hivatkozasok szama: 638

Szepesi A, Csiszar J, Gallé A, Gémes K, Podr P, Tari | (2008) Effects of long-term salicylic
acid pre-treatment on tomato (Lycopersicon esculentum Mill. L.) salt stress tolerance:
changes in glutathione S-transferase activities and anthocyanin contents. Acta Agron
Hung 56:129-138. IF: -; Fliggetlen hivatkozasok szdma: 25

Tari I, Camen D, Coradini G, Csiszar J, Fediuc E, Gémes K, Lazar A, Madosa E, Mihacea S,
Poor P, Postelnicu S, Staicu M, Szepesi A, Nedelea G, Erdei L (2008) Changes in
chlorophyll fluorescence parameters and oxidative stress responses of bush bean
genotypes for selecting contrasting acclimation strategies under water stress. Acta Biol
Hung 59:335-345. IF: 0,619; Fuggetlen hivatkozasok szama: 14

Gallé A, Csiszar J, Secenji M, Guéth A, Cseuz L, Tari I, Gyorgyey J, Erdei L (2009)
Glutathione transferase activity and expression pattern during grain filling in flag leaves
of wheat genotypes differing in drought tolerance: response to water deficit. J Plant
Physiol 166:1878-1891. IF: 2,500; Fiiggetlen hivatkozasok szama: 77

Guoth A, Tari |, Gallé A, Csiszar J, Pécsvaradi A, Cseuz L, Erdei L (2009) Comparison of the
drought stress responses of tolerant and sensitive wheat cultivars during grain filling:
changes in flag leaf photosynthetic activity, ABA levels and grain yield. J Plant Growth
Reg 28:167- 176. IF: 2,438 ; Fuggetlen hivatkozasok szdma: 106

17



Szepesi A, Csiszar J, Gémes K, Horvath E, Horvath F, Simon LM, Tari | (2009) Salicylic acid
improves the acclimation to salt stress by stimulating abscisic aldehyde oxidase activity
and abscisic acid accumulation, and increases Na* contents of the leaves without toxicity
symptoms in Solanum Lycopersicum L. J Plant Physiol 166:914-925. IF: 2,500;

Fuggetlen hivatkozasok szdma: 168

Guoth A, Beny6 D, Csiszar J, Gallé A, Horvath F, Cseuz L, Erdei L, Tari | (2010) Relationship
between osmotic stress-induced abscisic acid accumulation, biomass production and plant
growth in drought tolerant and sensitive wheat genotypes. Acta Physiol Plant 32:719-
727. 1F: 1,344; Fuggetlen hivatkozasok szama: 20

Tari I, Kiss Gy, Deér AK, Csiszar J, Erdei L, Gémes K, Horvath F, Poor P, Szepesi A, Simon
LM (2010) Salicylic acid-induced increases in aldose reductase activity and sorbitol
accumulation in tomato plants under salt stress. Biol Plant 54:677-683. IF: 1,582;

Fuggetlen hivatkozasok szdma: 59

Csiszar J*, Gallé A, Horvéth E, Dancsé P, Gombos M, Vary Zs, Erdei L, Gyérgyey J, Tari |
(2012) Different peroxidase activities and expression of abiotic stress-related peroxidases
in apical root segments of wheat genotypes with different drought stress tolerance under
osmotic stress. Plant Physiol Bioch 52: 119-129. IF: 2,775; Flggetlen hivatkozasok

szama: 96

Gallé A, Csiszar J, Beny6 D, Laskay G, Leviczky T, Erdei L, Tari | (2013) Isohydric and
anisohydric strategies of wheat genotypes under osmotic stress: Biosynthesis and function
of ABA in stress responses. J Plant Physiol 170: 1389-1399. IF: 2,770; Flggetlen
hivatkozasok szama: 57

Fehér-Juhasz E, Majer P, Sass L, Lantos Cs, Csiszar J, Turoczy Z, Mihaly R, Mai A, Horvath
VG, Vass I, Dudits D, Pauk J (2014) Phenotyping shows improved physiological traits
and seed vyield of transgenic wheat plants expressing the alfalfa aldose reductase under
permanent drought stress. Acta Physiol Plant 36:663-673. IF: 1,584; Figgetlen
hivatkozasok szdma: 41

Horvath E, Csiszar J, Gallé A, Poor P, Szepesi A, Tari | (2015) Hardening with salicylic acid
induces concentration-dependent changes in abscisic acid biosynthesis of tomato under
salt stress. J Plant Physiol 183:54-63. IF: 2,971; Fliggetlen hivatkozasok szama: 70

18



Horvath E, Bela K, Papdi Cs, Gallé A, Szabados L, Tari |, Csiszar J (2015) The role of
Arabidopsis glutathione transferase F9 gene under oxidative stress in seedlings. Acta Biol
Hung 66:406-418. IF: 0,605; Flggetlen hivatkozasok szama: 17

Benyo D, Horvath E, Németh E, Leviczky T, Takacs K, Lehotai N, Feigl G, Kolbert Zs, Orddg
A, Gallé R, Csiszar J, Szabados L, Erdei L, Gallé A, (2016) Physiological and molecular
responses to heavy metal stresses suggest different detoxification mechanism of Populus
deltoides and P. x canadensis. J Plant Physiol 201: 62-70. IF: 3,121; Flggetlen

hivatkozasok szama: 34

Popovié BM, Stajner D, Zdero-Pavlovié¢ R, Tari I, Csiszar J, Gallé A, Poor P, Galovié¢ V,
Trudi¢ B, Orlovi¢ S (2017) Biochemical response of hybrid black poplar tissue culture
(Populus x canadensis) on water stress. J Plant Res 130: 559-570. IF: 2,000; Fuggetlen

hivatkozasok szama: 5

Gallé A, Beny6 D, Csiszar J, Gyorgyey J (2019) Genome-wide identification of the glutathione
transferase superfamily in the model organism Brachypodium distachyon. Funct Plant
Biol 46(11):1049-1062. IF: 2,916; Fuggetlen hivatkozasok szama: 6

Horvath E, Bela K, Holinka B, Riyazuddin R, Gallé A, Hajnal A, Hurton A, Fehér A, Csiszar
J (2019) The Arabidopsis glutathione transferases, AtGSTF8 and AtGSTU19 are
involved in the maintenance of root redox homeostasis affecting meristem size and salt
stress sensitivity. Plant Sci 283: 366-374. IF: 3,591; Flggetlen hivatkozasok szama: 24

Gallé A, Czékus Z, Bela K, Horvath E, Orddg A, Csiszar J, Poor P (2019) Plant glutathione
transferases and light. Front Plant Sci 9:1944. IF: 4,578; Fliggetlen hivatkozasok szama:
61

Podar D, Macalik M, Réti K-O, Martonos I, Torok E, Carpa R, Weindorf D, Csiszar J, Székely
Gy (2019) Morphological, physiological and biochemical aspects of salt tolerance of
halophyte Petrosimonia triandra grown in natural habitat. Physiol Mol Biol Plant
25:1335-1347. IF: 2,177; Fuggetlen hivatkozasok szama: 9

Horvath E, Bela K, Gallé A, Riyazuddin R, Csomor G, Csenki D, Csiszar J* (2020)
Compensation of mutation in Arabidopsis glutathione transferase (AtGSTU) genes under
control or salt stress conditions. Int J Mol Sci 21(7):2349. IF: 4,556; Fuggetlen

hivatkozasok szama: 18

19



Riyazuddin R, Bela K, Poor P, Szepesi A, Horvath E, Rigd G, Szabados L, Fehér A, Csiszar
J* (2022) Crosstalk between the Arabidopsis glutathione peroxidase-like 5 isoenzyme
(AtGPXL5) and ethylene. Int J Mol Sci 23(10):5749. IF: 5,6; Fuggetlen hivatkozasok

szama: 6

Gallé A, Pelséczi A, Benyo D, Podmaniczki A, Szabo-Hevér A, Poor P, Téth B, Horvath E,
Erdei L, Csiszar J (2022) Systemic response to Fusarium graminearum and culmorum
inoculations: changes in detoxification of flag leaves in wheat. Cer Res Com 50: 1055—

1063. IF: 1,6; Fuggetlen hivatkozasok szama: 4

Otulak-Koziet K, Koziet E, Horvath E, Csiszar J (2022) AtGSTU19 and AtGSTU24 as
moderators of the response of Arabidopsis thaliana to turnip mosaic virus. Int J Mol Sci
23(19):11531. IF: 5,6; Fuggetlen hivatkozasok szama: 8

Horvath E, Bela K, Kulman K, Faragd N, Riyazuddin R, Gallé A, Puskas G L, Csiszar J (2023)
Glutathione transferases are involved in salicylic acid-induced transcriptional
reprogramming. J Plant Growth Regul 42: 4497-4510. IF: 3,9; Fuggetlen hivatkozasok

szdma: 1

Horvath E, Kulman K, Tompa B, Hajnal AB, Pels6czi A, Bela K, Gallé¢ A, Csiszar J (2023)
Glutathione transferases are involved in the genotype-specific salt-stress response of

tomato plants. Antioxidants 12(9):1682. IF: 6,0; Fliggetlen hivatkozasok szama: 2

Gallé A, Farkas M, Pelséczi A, Czékus Z, Kukri A, Dorner Z, Ordog A, Csiszar J, Bela K,
Poor P (2023) Contribution of glutathione transferases in the selective and light-
dependent effect of flumioxazin on winter wheat (Triticum aestivum L.) and its typical
weed common poppy (Papaver rhoeas L.). Agronomy 13(8):2053. IF: 3,3; Figgetlen

hivatkozasok szama:1

Hajnal A, Gallé A, Gaal M, Tompa B, Pelséczi A, Csiszar J, Horvath E (2025) Exploring the
variety-specific roles of glutathione transferases in tomato osmotic stress response. Plant
Sci 112645. IF: 4,1; Fuggetlen hivatkozasok szama:1

20



Konyvfejezet

Csiszar J, Horvéth E, Bela K, Gallé A (2016) Glutathione-related enzyme system: Glutathione

Bela

Bela

reductase (GR), glutathione transferases (GSTs) and glutathione peroxidases (GPXs). In:
Gupta DK, Palma JM, Corpas FJ (Eds) Redox state as a central regulator of plant-cell
stress responses. Springer, 2016. pp.137-158. DOI: 10.1007/978-3-319-44081-1 7,
ISBN: 978-3-319-44080-4

K, Bangash SAK, Csiszar J (2017) Plant glutathione peroxidases: Structural and
functional characterization, their roles in plant development. In: Hossain MA, Mostofa
MG, Diaz-Vivancos P, Burritt DJ, Fujita M, Tran LSP (Eds) Glutathione in plant growth,
development, and stress tolerance, Springer, Cham, 2017. pp. 99-111. DOI: 10.1007/978-
3-319-66682-2, ISBN: 978-3-319-66681-5

K, Bangash SAK, Riyazuddin, Csiszar J (2017) Plant glutathione peroxidases:
Antioxidant enzymes in plant stress responses and tolerance. In: Hossain MA, Mostofa
MG, Diaz-Vivancos P, Burritt DJ, Fujita M, Tran LSP (Eds) Glutathione in plant growth,
development, and stress tolerance. Springer, Cham, 2017. pp. 113-126. DOI:
10.1007/978-3-319-66682-2, ISBN: 978-3-319-66681-5

21



9. Kodszonetnyilvanitas

Kutatasaimat az egyetemi diploma megszerzése utan, 1983-t6l a Szegedi Tudomanyegyetem,
(korébbi neve: Jozsef Attila Tudomanyegyetem) Novénybiologiai Tanszékén (korabbi neve:
Novényélettani Tanszék) végeztem. Koszonom az SZTE vezetdségének, hogy lehetdveé tették,
hogy az Egyetemen dolgozhassak. Kulon kdszondm korabbi tanszékvezetéimnek, Dr.
Zsoldos Ferencnek®, Dr. Erdei Laszlonak, Dr. Tari Irmanak, Dr. Fehér Attilanak, akik a
PhD megszerzése utani idészakban tdmogattak, és szamtalan palyazat révén megteremtették a
kutatéi munka feltételeit az SZTE NoOvénybioldgiai Tanszéken. Itt ismertetett kutatdsaimhoz
anyagi fedezetet a tansz¢éki nagyobb palyazatok mellett elsésorban az OTKA/NKFIH K 76854,
K 105956, K 121027, K 125265 és a K 138589 palyazatok nyujtottak.

Halasan koszonom els6- és legfontosabb szak- és témavezetéimnek, Dr. Szabd Margitnak
és Dr. Tari Irmanak a felbecsulhetetlen szakmai és erkdlcsi tAmogatast, bizalmat. Kiléndsen
halas vagyok, hogy a csoportjukba fogadtak, megszerettették a ndvénybioldgiat, tiirelmesen
tanitottak, és lehetdséget biztositottak a kutatdémunka folytatdsara a PhD eldtti és utani
idGszakban is, és az elmult évtizedekben mind emberileg, mind szakmailag épit6 jellegii és
barati tandcsaikkal szadmtalan modon tamogattak. Sok szeretettel ajanlom nekik a
dolgozatomat!

Szeretnék koszonetet mondani a NOvénybioldgiai Tanszék minden jelenlegi és volt
munkatarsanak a kozos kutatdsokkal eltelt évekért, mely igen eredményes és felejthetetlen
idészaknak bizonyult. A koézvetlen, s6t csaladias munkahelyi légkor, a jo hangulat
megteremtésén tdl a felmeriilé problémak megoldasaban is hatalmas segitséget nyujtottak.

Kulon koszonet illeti a Novényi Molekularis Csoport tagjait (Dr. Gallé Agnest, Dr. Horvéath
Editet, Brunner Szilviat, Dr. Bela Krisztinat, Benyd Danielt, Hurton Agnest, Dr.
Riyazuddin Riyazuddint, Hajnal Adam Banabast, Tompa Bernatot és Jasz Krisztian
Sandort), tébbségik PhD hallgatom is volt. Kitartd és aldozatos munkajukkal segitettek a
bemutatott eredmények elérésében is, és altaldnossagban abban, hogy csoportunk szakmai
sikereket érjen el, valamint a szakmai mellett barati kapcsolatok alakuljanak ki. Kdsz6ném volt
szak- és diplomadolgozoim érdeklddését, munkajukat, amivel hozzajarultak eredményeinkhez,
és lelkesedéstiket, ami kitartd munkéara késztetett.

Kiemelt koszonettel és halaval tartozom a NOvénybioldgiai Tanszék volt és jelenlegi
laboransainak, Porkolab Erzsébetnek, Meszlényi Marianak, Tandari Marianak, Kapasné
Torok Evanak, Bécs Attilané Etanak, Dori Erikanak (és mindenkinek, akiket név szerint
nem emlitettem meg) az évek soran nyujtott sok segitségért, preciz és aldozatos munkajukért,
amellyel segitették a kisérletek gyors és hatekony kivitelezését, es hogy mindig fordulhattam
valakihez. Nélkilik ezek az eredmények sokkal nehezebben johettek volna létre! Pal Erika a
palyazatok pénziigyi menedzselésében jelentett nagy segitséget, kdszonet erte!

Nagyon kdszonom az SZBK Novénybioldgiai Intézet munkatarsainak szakmai
egyiittmikodésiiket, baratsagukat, a sok tanacsot, segitséget az 01j technikak elsajatitasaban!
Legnagyobb kdszonettel pedig szlileimnek tartozom, hogy lehetévé tették szamomra a tanulast,
mindenben tdmogattak, és alland6 biztonsagot nyujtottak.

Es nem utolsdsorban nagy-nagy kdszénet gyermekeimnek, tagabb csaladomnak, paromnak
és barataimnak a megértésiikert, szeretetikert, inspirdlé tamogatasukért! Koszéném, hogy
er6t adtatok a munkdmhoz, mellettem alltatok és biztatok bennem!
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