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1. Bevezetés 

A magasabb rendű növények helyhez kötött életmódjuk miatt különösen érzékenyek a 

környezeti hatásokra, amelyek alapvetően meghatározzák anyagcseréjüket, növekedésüket és 

fejlődésüket. Az extrém környezeti tényezők, például az alacsony vagy magas hőmérséklet, 

szárazság, árasztás, talaj magas sótartalma, nehézfém szennyeződés - amelyeket abiotikus 

stresszoroknak nevezünk - mind a természetes növénytakaróban, mind a termesztett növények 

esetében jelentős biomassza csökkenést és termés veszteséget okozhatnak. A gazdaságilag 

jelentős növények esetében a terméscsökkenés a genetikailag meghatározott maximális 

terméshozamhoz viszonyítva általában meghaladja az 50%-ot, de kukorica esetében több mint 

60%-os, búzában több mint 80 %-os kiesést is okozhatnak (Szigeti, 2018). A növények számára 

kedvezőtlen környezeti feltételek napjainkban a globális klímaváltozás, valamint egyes ipari és 

mezőgazdasági tevékenységek hatására tovább erősödnek. A növények védekezési 

mechanizmusainak, valamint az ezekkel összefüggő fiziológiai és génexpressziós 

változásoknak a megismerése kulcsfontosságú a termésbiztonság megőrzése, sőt fokozása 

szempontjából.  

A különböző stresszhatások közös eleme a reaktív oxigénformák (reactive oxygen species, 

ROS) képződése. Az evolúció során az oxigén-anyagcsere szabályozása, valamint a ROS-

termelés, -felhalmozódás és -lebomlás a növényekben központi szerepet kapott az energia-

anyagcserétől kezdve a növekedésen, fejlődésen és védekezésen át (Foyer és Kunert, 2024). A 

ROS legfontosabb szerepe mind a „normál” anyagcsere, mind a különböző stresszhatások során 

a redukciós-oxidációs (redox) állapot befolyásolása, valamint számos élettani folyamat 

szabályozása. A jelenlegi szemlélet szerint a ROS-formák nem csupán káros melléktermékek, 

hanem fontos jelátvivő molekulák is, nagymértékű felhalmozódásuk azonban a növekedés 

leállásához és sejthalálhoz vezethet. A magasabb rendű növények rendkívül hatékony 

enzimatikus és nem-enzimatikus antioxidáns védelmi rendszerekkel rendelkeznek, amelyek 

egyrészt biztosítják a ROS kevésbé reaktív formákká történő átalakítását és “kioltását”, 

másrészt közvetítik a ROS-szintben bekövetkező változásokat a megfelelő válaszreakciók 

kiváltása érdekében. A növények az oxidánsokat és antioxidánsokat a metabolizmus és a 

környezet változásainak megfelelően rugalmas integrátorokként  használják. A redox 

kölcsönhatások minden növény fejlődése és alkalmazkodása szempontjából alapvető 

jelentőségűek. A különböző redox-aktív molekulák egymással szoros kölcsönhatásban 
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működnek, és mindegyik állapota befolyásolhatja a növényi anyagcserét és a környezeti 

válaszokat.  

A redox folyamatok kulcsszereplői az aszkorbinsav és glutation redukált és oxidált formái 

(redukált aszkorbinsav: AsA, dehidroaszkorbinsav: DHA, redukált glutation: GSH, oxidált 

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

különösen a viszonylag stabil H₂O₂ koncentrációjának ingadozásait csillapítják, és a sejtek 

redox homeosztázisát bizonyos keretek között tartják. Növényekben a H₂O₂ reduktív 

detoxifikációjának elsődleges szubsztrátja az AsA, amelynek folyamatos regenerációját a 

Foyer–Halliwell–Asada ciklus (aszkorbinsav–glutation ciklus, ASC–GSH ciklus) biztosítja. A 

GSH tripeptid (γ-glutamil-ciszteinil-glicin) a DHA-t redukálja, miközben GSSG keletkezik, 

amelyet a glutation-reduktáz (GR) redukál vissza. Az AsA/DHA, különösen pedig a 

GSH/GSSG redox párok jelentős redox pufferként működnek (Noctor és mtsai., 2012), 

mennyiségük és redukciós állapotuk a növényi sejtek általános állapotának indikátora lehet. A 

GSH központi szerepet tölt be a növényi jelátviteli folyamatokban, és más redox rendszerekkel 

(pl. tioredoxin, glutaredoxin) együtt számos hormonjelátviteli útvonal szabályozásában vesz 

részt. Mivel egyes enzimek kofaktora is, kiemelt figyelem irányult a GSH-t hasznosító 

enzimekre, amelyek a redox folyamatok megfelelő reakciósebességét és specifitását 

biztosítják.  

Dolgozatomban a GSH mellett elsősorban a GR és a növényi glutation-peroxidáz-szerű 

(GPXL) enzimek stresszválaszban és redox regulációban betöltött szerepét vizsgálom, és 

kísérleteink eredményeit mutatom be. Mivel a kedvezőtlen környezeti tényezők a növények 

növekedésére és termésmennyiségére is hatással vannak, a védekezési mechanizmusok, 

valamint az érintett fiziológiai és génexpressziós változások megismerése kulcsfontosságú a 

termésbiztonság megőrzése és fokozása szempontjából. A stressztűrést növelő mechanizmusok 

aktiválása endogén módon és exogén kezeléssel is elérhető: az abiotikus stresszel szembeni 

ellenállóság fokozására a megfelelő koncentrációban alkalmazott szalicilsav (SA) előkezelés 

hatását vizsgáltuk. A kémiai edzés befolyásolja az antioxidánsok működését és a sejtes redox 

homeosztázist, ugyanakkor az ezt közvetítő mechanizmusok, fehérjemódosulások, jelátviteli és 

transzkripciós változások kevéssé ismertek. Bár az utóbbi időben egyre nagyobb hangsúlyt kap 

a termesztett növényfajok vizsgálata, de a szerteágazó összefüggések feltárása leginkább 

modellrendszerekben várható. Munkánk során különböző paradicsom (Solanum lycopersicum) 

fajtákat valamint lúdfű (Arabidopsis thaliana) Col-0 vad típust, továbbá GR és GPXL gének T-

DNS inszerciós mutánsait alkalmaztuk, valamint a redox állapot in vivo tanulmányozása céljára 
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kifejlesztett, genetikailag kódolt redox szenzort (redox-érzékeny zöld fluoreszcens fehérje, 

roGFP) kifejező növényeket és GPXL-túltermelő Arabidopsis vonalakat használtunk.  

 

2. Célkitűzések 

Doktori értekezésem azon kutatásaim összefoglalása, amelyek során egyrészt célul tűztük ki a 

paradicsomban korábban megfigyelt szalicilsav-indukált stressztolerancia-fokozás lúdfűben 

történő tanulmányozását, másrészt a redox-kapcsolt folyamatok - kiemelten a GSH 

mennyiségének és redox állapotának, valamint a glutation-reduktáz (GR) és glutation 

peroxidáz-szerű (GPXL) enzimek - szerepének vizsgálatát az SA kezelésre és/vagy sóstresszre 

adott válaszban, illetve a stressztolerancia kialakításában.  

A következő kérdéskörökre kerestünk választ: 

1. Hogyan alakul a redox állapot, a ROS és a főbb antioxidánsok szintje a lúdfű és 

paradicsom növényekben sóstressz hatására? Hogyan módosulnak ezek a paraméterek 

- különös tekintettel a GSH szintjére és redukáltságára, valamint a GSH-kapcsolt 

enzimek aktivitására - a stressztoleranciát hatásosan fokozó magasabb (10-4 vagy 10-5 

M), illetve egy alacsonyabb (10-7 M) SA-koncentrációval történő kezelés során? Van-e 

szerepe a redox állapot változásnak az SA által kiváltott indukált állapot 

kialakulásában? 

2. A GR és GPXL enzimek stresszválaszban és a redox állapot kialakításában betöltött 

szerepét részletesebben vizsgálva az alábbi kérdéseket tettük fel: 

- Mennyiben tér el az Arabidopsis gr1 mutánsok redox állapota a vad típusú növényekétől 

különböző fejlődési állapotban és nevelési körülmények között?  

- A GR1 hiánya mennyire befolyásolja a NaCl- és SA kezelésekre adott válaszreakciókat? 

- Befolyásolja-e a különböző GPXL enzimek hiánya az Atgpxl1-8 mutáns növények 

redoxpotenciálját, növekedését és sóstresszel szembeni érzékenységét? 

- Hogyan módosítja az AtGPXL4 és AtGPXL5 gének mutációja és túltermelése a 

növekedési folyamatokat kontroll körülmények között és sóstresszt követően?  

- Milyen következtetések vonhatók le a növények redox állapotának meghatározásából? 

Tükrözi-e, és ha igen, milyen mértékben a glutation redoxpotenciál a növények aktuális 

fiziológiai állapotát és/vagy stressznek való kitettségét ?  
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3. Eredmények 

3.1 A szalicilsav koncentráció-függő hatása a ROS-szintre, a redox állapotra és az 

antioxidáns védekezésre Arabidopsis thaliana növényekben  

A szalicilsav nemcsak védekezést segítő stresszhormonként ismert, hanem oxidatív stresszt 

kiváltó ágensként is. Ez utóbbi hatására fókuszálva hidroponikusan, Hoagland tápoldatban 

nevelt, 5 hetes Arabidopsis thaliana növények 10-7 illetve a 10-5 M SA kezelése során 

vizsgáltuk a ROS-szint, az antioxidáns mechanizmus egyes elemeinek és a redox állapotnak a 

változását háromhetes időtartamban, hetenkénti mintavételezéssel. Az SA ROS-akkumuláló 

hatása a 10-7 M SA-val kezelt növények hajtásában minden vizsgált időpontban megfigyelhető 

volt, míg a gyökerekben csak a kezelés 2. hetéig. A magasabb SA koncentráció (10-5 M) 

esetében a mért H2O2 mennyisége - érdekes módon - alacsonyabbnak bizonyult, és különösen 

jelentősen csökkent a 3. hétre a kontroll mintákhoz képest. Ez az eredmény utalhat a ROS-

átalakító antioxidáns mechanizmusok hatékonyabb aktiválására.  

A redoxpotenciál változását redox-szenzitív zöld fluoreszcens protein (roGFP1) redox próbát 

kifejező A. thaliana Col-0 növények leveleiben vizsgáltuk (E’roGFP1) (Meyer és mtsai., 2007). 

A fluoreszcens  mikrotiter-leolvasóval (“plate reader”; FLUOstar OPTIMA, BMG Labtech, 

Durham, NC, USA, az SZTE Mikrobiológiai Tanszék) kapott eredményeink alapján a 

vízkultúrás nevelés önmagában is befolyásolta a növények redox állapotát a kísérlet teljes 

időtartama alatt. A 10-7 illetve 10-5 M SA kezelést követően a legoxidáltabb redoxpotenciált 

(legkisebb abszolút érték) a relatíve magasabb SA koncentráció esetén, két hét elteltével 

mértük. Míg a kontroll növények leveleinek E’roGFP1 értéke -283,6±10,7 mV volt, addig 10-5 M 

SA jelenlétében ez az érték több mint 20 mV-tal pozitívabbnak bizonyult. Azonban a következő 

hétre a 10-5 M SA-kezelt növények redoxpotenciálja már a kontrollhoz hasonlóvá vált, ami a 

redox homeosztázis átmeneti felborulását, majd helyreállását tükrözi .  

A glutation és a kapcsolódó antioxidáns enzimek redoxállapot-fenntartásban betöltött szerepét 

vizsgálva kimutattuk, hogy a lúdfű növények szalicilsavval történő kezelése során a magasabb 

SA koncentráció lényegesen nagyobb mértékben növelte a redukált glutation forma (GSH) 

mennyiségét, mint az oxidált (GSSG) formáét, továbbá több antioxidáns enzim, pl. az aszkorbát 

peroxidáz (APX), glutatio-peroxidáz (GPOX) és GR aktivitását is indukálta. Különösen 

kiemelhető a GR aktivitás jelentős növekedése. Ezzel párhuzamosan a GSH-függő 

dehidroaszkorbát-reduktáz (DHAR) aktivitása csökkent, míg a NAD(P)H-függő 
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monodehidroaszkorbát reduktáz (MDHAR) működése nem változott (Horváth és mtsai., 

2015; Csiszár és mtsai., 2018).  

3.2  A hosszútávú exogén SA-kezelés megváltoztatja a GSH- és ASC-tartalmat, valamint 

számos ROS-átalakító enzimet aktivál paradicsomban is  

A lúdfűnél alkalmazott kísérleti rendszerhez nagyon hasonló kísérletsorozatban 5 hetes 

paradicsom (Solanum lycopersicum L) növények három héten át alkalmazott 10-7 és 10-4 M SA-

kezelést követően vizsgáltuk a redox állapotot meghatározó főbb paramétereket a Rio Fuego 

fajtában. Eredményeink közül kiemelhető, hogy 10-4 M SA jelenlétében a paradicsomnövények 

is alacsonyabb ROS szinttel és kevésbé oxidált redox állapottal rendelkeztek, mint az 

alacsonyabb SA koncentrációval kezeltek. SA hatására megemelkedett az ASC- és GSH-

tartalom, valamint több ROS-átalakító enzim aktivitása is, azonban a legnagyobb mértékű 

növekedést a GR aktivitása mutatta. Ez mind a hajtásban, mind a gyökérben megfigyelhető volt 

a magasabb koncentrációjú SA jelenlétében a kezeletlen kontroll növényekhez viszonyítva  

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

3.3  Az SA genotípus-függő módon szabályozza az ASC- és GSH-szinteket, a GSH 

bioszintézisében és re-redukciójában érintett paradicsom géneket, és gyors 

redoxpotenciál-változást idéz elő 

A molekuláris vizsgálatok során is gyakran használt Ailsa Craig és Moneymaker paradicsom 

fajták összehasonlításával rámutattunk az eltérő ASC- és GSH-mennyiség jelentőségére a 

stresszválaszban, valamint a GSH bioszintézis kulcsenzimét (glutation szintetáz1, GSH1) 

illetve a visszaredukciót biztosító GR enzimet kódoló gének SA általi, genotípus-függő 

szabályozására. Négyhetes, Hoagland tápoldatban nevelt növények SA-kezelése után 24 órával 

végzett vizsgálataink alapján megállapítottuk, hogy míg a Moneymaker fajtát magasabb ASC- 

és GSH-tartalom, valamint ezzel összhangban magasabb SlGSH1, SlGR1és SlGR2 expressziós 

értékek jellemezték, addig a vizsgált géneket a 10-4 M SA nagyobb mértékben szabályozta felül 

(upregulálta) az Ailsa Craig fajtában. Mind a GSH-szintézis fokozása,  mind a GR aktivitás 

indukciója a komplex SA-hatás jelentős összetevőjének tekinthető. A mért GSH- és GSSG-

mennyiségekből számolt redoxpotenciál érték 24 óra elteltével a Moneymaker fajtában 

negatívabb volt – jelentősen redukált állapotot jelezve –, mint a kezeletlen kontroll 

gyökerekben.  Ezek az eredmények alátámasztják, hogy az SA hatása nemcsak koncentráció-, 

hanem genotípus-függő módon is érvényesül. (Gallé és mtsai., 2021).  
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A roGFP2 redox szenzor alkalmazásával in vivo módon igazoltuk az SA GSH redox potenciálra 

gyakorolt gyors hatását is. A genetikailag kódolt roGFP2 redox próbát Arabidopsis 

növényekben fejeztették ki (Schwarzlander és mtsai., 2008). A megfelelő plazmid-konstrukciót 

Rhizobium rhizogenes transzformációval juttattuk be paradicsomba, majd lézer-szkennelő 

konfokális fluoreszcens mikroszkóppal (Olympus Fluoview FV1000, Olympus Life Science 

Europe GmbH, Hamburg, Németország; HUN-REN SZBK Mikroszkópos Sejtanalízis 

Laboratórium) mutattuk ki az SA-indukált redox változásokat paradicsom gyökerekben. 

Eredményeink in vivo igazolták a GSH redoxpotenciálra gyakorolt gyors SA-hatást 

paradicsomban is.   

 3.4 A ROS és redox reakciók jelentősége lúdfű és paradicsom növények NaCl kezelésre 

adott válaszában 

A közeg magas sókoncentrációja elsődlegesen csökkenti a vízpotenciált, ozmotikus stresszt 

okoz és hosszabb távon ionos stresszt vált ki, ugyanakkor igen jelentős a másodlagos 

stresszként kialakuló oxidatív stressz komponens hatása is, így összetett módon befolyásolja a 

növények növekedését és fejlődését (Balasubramaniam és mtsai., 2023). A magas GSH/GSSG 

arány fenntartása fontos szerepet játszik a növények antioxidáns kapacitásának erősítésében, a 

magas sókoncentrációhoz való alkalmazkodásban és a sótolerancia kialakulásában (Shalata és 

Neumann, 2001; Gill és mtsai, 2013). Eredményeink szerint a 7 hetes Rio Fuego paradicsom 

növények 100 mM NaCl-kezelése után egy héttel az ASC mennyisége ugyan nagyobb volt a 

sóstressznek kitett növényekben, mint a kezeletlen kontrollban, a GSH mennyisége azonban 

csökkent. Megállapítottuk, hogy az ASC és GSH mennyiségének növekedése az adott kezelésre 

átmeneti jellegű. Sóstressz hatására az AsA mennyisége a kezelést követő 2. napig, a GSH 

szintje a 3. napig emelkedett mind a hajtásban, mind a gyökérben. A kísérlet 7. napjára - amikor 

korábbi eredményeink szerint a stresszkezelés már látható tüneteket okozott (Tari és mtsai., 

2002; Poór és mtsai., 2011) - a GSH mennyisége jelentősen csökkent, illetve a gyökér GSSG-

tartalma szignifikánsan megemelkedett, ami kimerülési állapotra utalhat. Ugyanakkor számos 

antioxidáns enzim aktivitása fokozódott a sóstresszt követően, köztük  a szuperoxid-dizmutáz 

(SOD), az aszkorbát-peroxidáz (APX), a kataláz (KAT), a DHAR, a GR, a glutation-transzferáz 

(GST) és a glutation-peroxidáz (Csiszár és mtsai., 2014; Tari és mtsai., 2015).  

Nagyon hasonló mintázatot figyelhettünk meg a 7 hetes Arabidopsis növények tápoldatának 

100 mM NaCl-dal történő kiegészítését követően egy héttel. A hajtásban nőtt az AsA- és a 

GSH-mennyiség, valamint az APX, DHAR, GST és GR aktivitása, míg gyökérben az 
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emelkedett SOD, DHAR és gvajakol peroxidáz (POD) aktivitás mellett kiemelkedően magas 

GSH mennyiséget mértünk (Horváth és mtsai., 2015, Csiszár és mtsai., 2018). Ezek az 

antioxidáns komponensek hozzájárulnak sóstressz által indukált ROS semlegesítéséhez vagy 

eltávolításához, és aktivitásuk fokozásával nagymértékben mérsékelhetők a magas sótartalom 

következtében a növényeken kialakuló fiziológiai, biokémiai és morfológiai tünetek. 

Az Ailsa Craig és Moneymaker paradicsom fajták 24 órás, 100 és 150 mM NaCl-kezelését 

követően a gyökerekben az AsA/DHA és a GSH/GSSG mennyiségekben és arányokban 

egyaránt NaCl -koncentráció- és genotípus-függő változásokat tapasztaltunk. A Moneymaker 

fajta - amely kontroll körülmények között is magasabb GSH tartalommal rendelkezett - a 

sóstressz hatására nagyobb mértékben fokozta mind a GSH bioszintézis sebességét 

meghatározó GSH1 gén, mind a GR1 és GR2 kifejeződését, mint az Ailsa Craig fajta. A 

számított E’GSH redoxpotenciál értékek a kezelt gyökerekben is a kontrollhoz hasonló redox 

állapotot mutattak. Az Ailsa Craig esetében 100 mM NaCl hatására a GSH mennyisége 

csökkent, azonban a magasabb (150  mM) NaCl-koncentráció már a kontrollhoz hasonló szintet 

és E’GSH -értéket eredményezett. Az SlGSH1 és SlGR1, SlGR2 expresszió változások alapján 

ehhez mind a GSH bioszintézisének, mind a GSSG redukciójának fokozása hozzájárult (Gallé 

és mtsai., 2021).  

3.5 A megfelelő koncentrációjú SA-előkezelés a GSH-tartalom növelésével elősegítheti a 

redoxpotenciál fenntartását a másodlagosan alkalmazott sóstressz esetén is  

Lúdfű növényekben bizonyítottuk a megnövekedett GSH „pool” (GSH készlet) szerepét az SA 

stressztolerancia-fokozó hatásában, az ún. „primed”, illetve „edzett” állapot kialakulásában (ez 

utóbbi kifejezést a növények abiotikus stresszekkel szemben megnövekedett ellenállóságának 

leírására használjuk.) A roGFP1 redox próbát kifejező Arabidopsis növények  hajtásában a 

redoxpotenciál az egy héten át alkalmazott 100 mM NaCl-kezelést követően mintegy 20 mV-

tal vált pozitívabbá a kezeletlen kontroll növényekhez viszonyítva, ami oxidáltabb redox 

állapotra utal. A két héten át alkalmazott 10-7 vagy 10-5 M SA-előkezelés csökkentette ezt a 

különbséget, jelezve az előkezelés védő hatását. Míg  a 10-7 M SA-előkezelést követően 

alkalmazott sóstressz kisebb mértékű redoxpotenciál-eltolódást eredményezett, addig a 10-5 M 

SA-előkezelt növények E'roGFP1 értéke nem különbözött a kezeletlen kontrollokétól, ami a redox 

homeosztázis fenntartására utal. Eredményeink alapján a GSH-mennyiség növekedése 

nagymértékben hozzájárult ahhoz, hogy a 10-5 M SA-előkezelt, sikeresen edzett gr1 mutánsok 
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a másodlagosan alkalmazott sóstresszt követően képesek voltak redox homeosztázisuk 

helyreállítására, illetve fenntartására.  

Összefoglalva, eredményeink szerint a  megemelkedett GSH-szintézis meghatározó szerepet 

játszik a redox homeosztázis megőrzésében az egyhetes, 100 mM NaCl-kezelést követően, 

mind SA jelenlétében, mind  pedig a GR1 izoenzim működésének hiányában (Csiszár és 

mtsai., 2018). 

3.6 Lúdfű glutation-peroxidáz-szerű enzimek szerepe a redox állapot fenntartásában és a 

sóstressz válaszban 

A glutation-peroxidázok a kevésbé ismert és tanulmányozott, hem kofaktort nem tartalmazó 

tiol-peroxidázok közé tartoznak. Katalizálják a H2O2 és a szerves hidroperoxidok - köztük lipid-

peroxidok – vízzé, illetve megfelelő alkoholokká történő redukálását GSH-t vagy tioredoxint 

(TRX-et) használva redukáló ágensként (Pei és mtsai, 2023). Számos növényi glutation-

peroxidáz elsősorban TRX-et használ redukálószerként, ugyanakkor kapcsolatot képezhet a két 

fő redox rendszer között (Jung és mtsai., 2002; Iqbal és mtsai, 2006). Mivel ezek az enzimek 

lényegesen különböznek az állati glutation-peroxidázoktól, egyes szerzők szerint helyesebb a 

glutation-peroxidáz-szerű (glutathione peroxidase-like, GPXL) elnevezés alkalmazása 

(Attacha és mtsai., 2017; Noctor, 2025), ezért munkánk során mi is ezt a nomenklatúrát 

követjük. Feltételezett szerepük a ROS-semlegesítés mellett a sejtek redox homeosztázisának 

védelme, sőt a ROS és a funkcionális redox jelátvitel összekapcsolása is, például a tiol/diszulfid 

egyensúly és a fehérje-funkciók szabályozásán keresztül (Iqbal és mtsai., 2006; Meyer és 

mtsai., 2021). Jelentőségük az elmúlt évtizedekben került előtérbe (Bela és mtsai., 2015; 2022). 

A redox állapot meghatározásában, illetve az abiotikus stresszválaszban betöltött szerepüket 

Arabidopsis thaliana növényeken vizsgáltuk.  

A lúdfűben azonosított 8 izoenzim (AtGPXL1-8) különböző sejtorganellumokban 

lokalizálódik. Az Atgpxl1-8 T-DNS inszerciós mutánsokba a roGFP2 redox próbát 

keresztezéssel bejuttatva megállapítottuk, hogy redox állapotuk a vad típushoz viszonyítva 

általában oxidáltabb volt. Például az Atgpxl1 és Atgpxl7 sziklevelekben, valamint az Atgpxl1 és 

Atgpxl4 gyökerekben is több mint 20 mV eltérést mértünk az E’roGFP2 (=E’GSH) értékekben a 

vad típusú növényekhez képest. Az össz ROS szinteket 2',7'-diklór-dihidro-fluoreszcein-

diacetát (H2DCFDA) festéssel vizsgálva a mutáns csíranövényekben kimutattuk, hogy több 

ROS-t akkumuláltak, mint a Col-0 vad típus. Mind a csíranövényekben, mind a 6 hetes, 

hidroponikus kultúrában nevelt növényekben végzett, 100 mM NaCl-kezelést követő 
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redoxpotenciál- és ROS-meghatározások, valamint a főbb nem-enzimatikus és enzimatikus  

antioxidánsok vizsgálata egyaránt arra utalt, hogy az AtGPXL fehérjék a ROS- és redox 

homeosztázisban ún. finomhangoló szerepet töltenek be. Ebben in vivo a glutation- és/vagy 

tioredoxin-függő peroxidáz (GPOX és/vagy TPOX) aktivitásuk is jelentős szerepet játszik. 

Ugyanakkor egy-egy AtGPXL gén mutációja esetén - különösen erősebb stressz jelenlétében - 

más mechanizmusok is aktiválódhatnak a ROS-akkumuláció meghatározott keretek között 

tartása érdekében. Több esetben kimutattuk az ASC- és GSH-mennyiség növekedését is, ami – 

a gr1 mutánsoknál megfigyeltekhez hasonlóan –  részben kompenzálhatta az enzimhiány redox 

állapotra gyakorolt káros hatását (Bela és mtsai., 2018; 2025). 

3.7 Az AtGPXL4 és AtGPXL5 fehérjék sóstressz válaszban betöltött szerepének 

részletesebb vizsgálata 

100 mM NaCl kezelés hatására az Arabidopsis Col-0 növényekben mért expresszió változások 

alapján a sóstresszre hajtásban az AtGPXL5 szabályozódott felül jelentősebben, míg 

gyökerekben az AtGPXL4 kifejeződése indukálódott (Bela és mtsai., 2018). 

A membránokhoz kapcsolódó AtGPXL4 és AtGPXL5 fehérjék szerepének részletesebb 

vizsgálatához az őket kódoló géneket túltermeltettük (OX-AtGPXL4, OX-AtGPXL5), továbbá 

Atgpxl4/Atgpxl5 dupla mutáns (gpxl4/gpxl5) vonalakat hoztunk létre. A mutáns vonalak 

megemelkedett, illetve az OX-GPXL4 és OX-GPXL5 növények Col-0-hoz hasonló H2O2 és 

MDA szintje alátámasztja a ROS- és lipidperoxid szint-szabályozásban játszott fontos 

szerepüket. Míg a vizsgált gének expressziójában igen nagy különbségek találhatók az adott 

génben mutáns és az azt túltermelő növények között, a mérhető GPOX aktivitásban csak kisebb 

eltéréseket tapasztaltunk kontroll körülmények között és 24 órás sóstresszt követően is. Sem az 

AtGPXL4-, sem az AtGPXL5-túltermelő növények GPOX aktivitása nem mutatott emelkedést 

a vad típushoz képest, ami jelzi, hogy ez a funkció a komplex antioxidáns mechanizmus 

részeként szigorúan szabályozott. Érdekes módon a legnagyobb GPOX aktivitást a dupla 

mutánsban mértük mind kontroll körülmények között, mind sóstressz alkalmazása után, ami 

arra utal, hogy az AtGPXL4 és AtGPXL5 hiányában más, hasonló aktivitásokkal rendelkező 

enzimek (pl. redundáns GPXL izoenzimek, GPOX aktivitással rendelkező glutation-

transzferázok) aktiválódhattak. Az OX-AtGPXL4 növények TPOX aktivitása azonban kb. 

kétszerese volt a vad típusban mért értékeknek. Bár mindkét izoenzim plazmamembránhoz 

kapcsolódva található (Attacha és mtsai., 2017), ez az eredmény azt mutatja, hogy szubsztrát-

specifitásuk, aktivitásuk különböző lehet, és a sejtben eltérő funkciót tölthetnek be. 

Eredményeink alapján az AtGPXL4, és különösen az AtGPXL5 egyik legfontosabb szerepe a 
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redox állapot módosítása, azonban a pontos mechanizmus feltárása, pl. a GSH bioszintézisre 

gyakorolt hatásuk további vizsgálatot igényel (Riyazuddin és mtsai. 2019; 2022, és közöletlen 

eredmények). 

3.8 Az AtGPXL fehérjék a növekedést is befolyásolják 

Az Atgpl1-8 csíranövények fenotípusát a Col-0 vad típushoz viszonyítva számos eltérés 

jellemzi, például az elsődleges gyökér hosszában és az oldalgyökerek számában. A Col-0 vad 

típusú csíranövények só- és ozmotikus stresszre adott válaszát vizsgálva megállapítottuk, hogy 

a ROS-szintek és az oldalgyökerek számát és növekedését jellemző paraméterek között erősebb 

negatív összefüggés mutatkozott, mint a ROS és az elsődleges gyökér növekedése között. Ez a 

korreláció azonban a mutánsokban szignifikánsan megváltozott. Az Atgpxl1-8 csíranövényeken 

végzett kísérleteink során NaCl-kezelést követően megnövekedett ROS-szinteket figyeltünk 

meg, különösen a hajtásokban. Eredményeink arra utalnak, hogy az AtGPXL-ek ROS-függő 

hatásai kulcsszerepet játszanak a csíranövények fejlődésének szabályozásában, valamint az 

abiotikus stresszekre adott válaszokban. Az izoenzim-specifikus mintázat továbbá azt jelzi, 

hogy az AtGPXL fehérjék egyedi módon lépnek kölcsönhatásba más jelátviteli útvonalakkal. 

Az AtGPXL4 és AtGPXL5 hajtásnövekedésben betöltött szerepét vizsgálva tápkockába vetett 

Atgpxl4, Atgpxl5 T-DNA inszerciós mutáns, Atgpxl4/Atgpxl5 dupla mutáns és az OX-GPXL4 

és OX-GPXL5 Arabidopsis növények tőlevélrózsa növekedését két hónapos korukig követtük 

nyomon. Megállapítottuk, hogy a növények tőlevélrózsája a legtöbb esetben a vad típuséhoz 

hasonlóan növekedett. Szignifikánsan kisebb rozetta átmérőt csak az Atgpxl4 mutáns esetében 

mértünk két időpontban. Ezzel szemben az AtGPXL5 gént túltermelő növények rozetta átmérője 

minden mintavételi időpontban meghaladta a vad típusét, ami az AtGPXL5 fehérje 

hajtásnövekedésben betöltött pozitív szerepére utal. Eredményeink összességében azt 

demonstrálják, hogy az AtGPXL fehérjék a növényi jelátviteli hálózat integrált elemei, és a 

redox-szabályozáson keresztül a növekedési folyamatokat is befolyásolhatják (Riyazuddin és 

mtsai. 2019; 2022; Bela és mtsai., 2022; 2025). 
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4. Új tudományos eredmények 

 Bizonyítottuk, hogy az alkalmazott, magasabb szubletális szalicilsav-koncentráció (lúdfű 

esetében 10⁻⁵ M, paradicsomnövényeknél 10⁻⁴ M SA) hosszabb távon hatékonyabban 

aktiválja a védelmi, ROS-átalakító mechanizmusokat, aminek következtében az így kezelt 

növények a 10⁻⁷ M SA hatásához képest kevésbé oxidált redox állapottal rendelkeztek. 

 Genetikailag kódolt roGFP redox szenzor alkalmazásával elsőként mutattuk ki az SA 

koncentrációfüggő hatását a sejtes redox állapotra in vivo mind rövid távú (1 óra), mind 

hosszabb távú (1–3 hét) kezelések során Arabidopsis thaliana növényekben. 

Megállapítottuk, hogy a 10⁻⁵ M SA-előkezelés stressztoleranciát fokozó hatása együtt jár a 

redox homeosztázisnak a kezeletlen kontrollhoz hasonló szintre történő helyreállításával. 

 A roGFP2 redox szenzor Rhizobium rhizogenes-közvetítette transzformációjával in vivo 

igazoltuk az SA által indukált redox változásokat paradicsomgyökerekben is. 

 Megállapítottuk, hogy a GSH-bioszintézis fokozása és a glutation-reduktáz (GR) 

aktivitásának indukciója egyaránt meghatározó elemei az SA komplex 

hatásmechanizmusának. Igazoltuk, hogy az Arabidopsis gr1 mutánsban kialakuló 

megemelkedett GSH-szintek részben kompenzálhatták a GR hiányának kedvezőtlen 

hatásait, és stabilizálhatták a redox állapotot a később alkalmazott sóstressz során is. 

 Különböző paradicsomfajták összehasonlításával kimutattuk az ASC- és GSH-tartalom 

fajták közötti különbségeit, valamint a GSH bioszintézisének kulcsenzimét és a GR gének 

genotípusfüggő, SA által közvetített szabályozását. 

 Megállapítottuk, hogy a paradicsomnövények 100 mM NaCl-kezelése átmenetileg 

megnöveli az ASC és a GSH mennyiségét. Egy hét elteltével a GSH szintje jelentősen 

csökken, miközben a gyökér GSSG-tartalma megemelkedik, ami kimerülési állapotra utal.  

 A roGFP2 redox próba Atgpxl1–8 T-DNS inszerciós mutánsokba történő bejuttatásával 

kimutattuk, hogy az AtGPXL fehérjék a ROS- és redox homeosztázis fenntartásában 

finomhangoló szerepet töltenek be, amelyben GPOX és/vagy TPOX aktivitásuk is jelentős. 

 AtGPXL4 és AtGPXL5 géneket túltermelő vonalakat, valamint gpxl4/gpxl5 dupla 

mutánsokat hoztunk létre. Eredményeink alapján mindkét plazmamembrán-kapcsolt 

izoenzim szerepet játszik a ROS- és lipidperoxid-szintek, valamint a sejtes redox állapot 

szabályozásában, ugyanakkor szubsztrát specifitásuk és in vivo funkciójuk eltérő lehet. 

 Igazoltuk, hogy az AtGPXL fehérjék ROS-függő hatásai szerepet játszanak a csíranövények 

fejlődésének és az abiotikus stresszekre adott válaszok szabályozásában. Kimutattuk 

továbbá az AtGPXL5 fehérje pozitív szerepét a hajtásnövekedésben. 
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5. Összefoglalás 

A reaktív oxigénformák napjaink szemlélete szerint nem csupán a sejtkárosodás 

melléktermékei, hanem az aerob sejtek döntéshozatali folyamataiban részt vevő, 

kulcsfontosságú jelátvivő molekulák. A reaktív oxigén- és nitrogénformák, az enzimatikus 

antioxidánsok aktivitása és a nem-enzimatikus antioxidánsok mennyisége, oxidált/redukált 

formáik aránya határozzák meg a sejtek redukciós-oxidációs, azaz redox állapotát. A ROS-

szintek finom szabályozása, valamint a sejtek redox állapotának fenntartása alapvető 

jelentőségű a növények fejlődése és a biotikus, illetve abiotikus stresszekhez való 

alkalmazkodása szempontjából. E folyamatok központi elemei a glutation- és aszkorbát-alapú 

antioxidáns rendszerek, valamint a redox folyamatokat katalizáló enzimek hálózata.  

Munkánk során a szalicilsav (SA) redox szabályozásban betöltött szerepét, különös tekintettel 

a glutation rendszerre, különböző növényfajokban és stresszkörülmények között vizsgáltuk. 

Kimutattuk, hogy az alkalmazott, fajspecifikusan optimalizált szubletális SA-koncentrációk 

hosszabb távon hatékonyabban aktiválták a védelmi, ROS-átalakító mechanizmusokat, mint az 

alacsonyabb dózisok. Ennek eredményeként a növények alacsonyabb ROS-szinttel és kevésbé 

oxidált redox állapottal rendelkeztek. A sikeres SA-előkezelést az ASC- és GSH-tartalom, 

valamint a GR aktivitásának jelentős növekedése kísérte, miközben a citoplazmatikus GSH 

redox állapota átmeneti oxidációt követően visszaállt a kontrollhoz hasonló szintre. 

Különböző paradicsomfajták összehasonlításával igazoltuk, hogy az antioxidáns kapacitás és a 

glutation-anyagcsere SA általi szabályozása genotípusfüggő. Sóstressz hatására az ASC és a 

GSH mennyisége, valamint azok redox arányai koncentráció- és fajtaspecifikusan változtak. A 

magasabb alap GSH-tartalommal rendelkező fajták erőteljesebb génexpressziós válaszokat 

mutattak a GSH-bioszintézis és a glutation-redukció kulcsenzimei esetében. Időbeli 

vizsgálataink alapján az antioxidáns válasz egyes elemei átmeneti jellegűek voltak, míg 

elhúzódó stressz esetén kimerülési állapot jelei váltak megfigyelhetővé. 

Arabidopsis thaliana növényekben genetikailag kódolt redox szenzorok alkalmazásával in vivo 

igazoltuk, hogy az SA-előkezelés képes mérsékelni a sóstressz által kiváltott redox-eltolódást, 

és elősegíti a redox homeosztázis helyreállítását még a glutation redukcióban érintett mutáns 

háttérben is. Eredményeink arra utalnak, hogy a megnövekedett GSH-szintek részben 

kompenzálhatják az antioxidáns rendszer egyes elemeinek kiesését. 
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A kevéssé ismert Arabidopsis glutation-peroxidáz-szerű (AtGPXL) fehérjecsalád szerepének 

vizsgálata során kimutattuk, hogy ezek az enzimek a ROS- és redox homeosztázis 

finomhangolásában vesznek részt. A mutáns és túltermelő vonalak elemzése alapján az 

AtGPXL fehérjék hiánya vagy túlzott jelenléte csak korlátozott mértékben módosította az össz 

glutatio-peroxidáz (GPOX) aktivitást, ugyanakkor jelentősen befolyásolta a redox állapotot és 

a nem enzimatikus antioxidánsok szintjét. A membránokhoz kapcsolódó AtGPXL4 és 

AtGPXL5 különösen fontosnak bizonyultak a redox szabályozásban, valamint utóbbi a 

hajtásnövekedés befolyásolásában. Fenotípusos elemzések alapján az AtGPXL fehérjék a 

növényi jelátviteli hálózat integrált elemei, amelyek a stresszválaszok és a növekedési 

folyamatok összehangolásában egyaránt szerepet játszanak. 
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