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1. Bevezetés

Napjainkra elfogadotta valt, hogy az emberi civilizacio jelentds hatast gyakorol a Fold
bioszférajara ¢s iddjarasara. Megvaltoztattuk az Gshonos novény- és allatfajok természetes
¢élohelyét, elterjedését, jelentés mértékben csokkentve ezzel az éldvilag sokféleségét, sot az
utobbi évszazadok soran mar olyan globalis folyamatokra is hatast gyakorlunk, melyeket a
mai napig sem ismeriink kelld részletességgel. A fosszilis energiahordozok alkalmazasa
kovetkeztében a légkor széndioxid tartalma az 1960-as évek ota kozel 20%-kal lett magasabb,
és mas liveghazhatasi gazokkal egyiitt hozzajarul a globalis klimavaltozashoz. A folyamat
altal okozott meteorologiai valtozasok kozé sorolhatd a csapadék mennyiségének ¢és
eloszlasanak jelentds megvaltozasa, mely egyre fokozodd negativ hatast gyakorol a
mezbgazdasagra.

A buza (Triticum aestivum L.) Eurdpaban évszazadok ota a legfontosabb termesztett
étkezési célu gabonaféle, az ENSZ Elelmezési és Mezégazdasagi Szervezetének (FAO) adatai
szerint vilagszerte a legnagyobb terméteriileten vetett és a masodik legnagyobb mennyiségii
termést addo gabonandvény (Curtis 2002). A buza termesztése soran szembe kell nézniink a
klimavaltozas egyik 6 kovetkezményével, az egyre gyakoribba valo aszalyos iddszakokkal
(Collins és mtsi 2009), melyek jelentésen csokkentik a betakarithatd termés mennyiségét
(Jamieson és mtsi 1995). Ennek megfeleléen a szarazsaggal szemben tolerans genotipusok
nemesitése egyre fontosabba valik. Kiemelt jelentdséggel bir azoknak a tulajdonsagoknak az
ismerete, amelyek hozzajarulnak egy-egy jo szarazsagtlird fajta termésbiztonsagahoz.

Hazankban a buza szarazsagtiirés kutatasanak tobb évtizedre visszanylé hagyomanya
van, mely az elmult évtizedben a klimavaltozas hatasara 01j lendiiletet kapott. A buza biotikus
¢és abiotikus stresszekkel szembeni tolerancidjanak vizsgalata és termésbiztonsaganak javitasa
céljabol Dudits Dénes akadémikus vezetésével 2001-t6] kezd6déen Buzakonzorcium és
Buizakalasz Konzorcium elnevezéssel magyar kutatohelyek kozotti széleskorii konzorcialis
egyiittmiikodés jott 1étre, melyek jelentds mértékben jarultak hozza a gabonafélék
stressztiirésével ~ kapcsolatos  tudasunkhoz és a  magyarorszagi  buzanemesités
versenyképességéhez (Dudits 2006). Ezek a palyazatok kozvetlenil is hozzajarultak a
dolgozat 1étrejottéhez, hiszen a benne foglalt eredményekhez vezeté kutatdsok a
Konzorciumok kutatasi programjahoz szorosan kapcsolédnak. A munka soran az MTA
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asszony vezetésével folyd szaporodasbioldgiai kutatasok keretein beliil vizsgaltuk a vizhiany

altal a btiza ivaros folyamataira kifejtett hatasokat.

2. Irodalmi attekintés

A globalis klimavaltozast leird6 modellek az elérhetd vizbazisok csokkenését jelzik
elore a vilagban (Arnell 1999), mely folyamat karos hatasaival Magyarorszagon is szembe
kell nézniink (Fodor és Pasztor 2010, Bartholy és mtsi 2009). A szarazsagstressz-rezisztencia
jelentdsége ennél fogva a jovOben egyre né, a nemesitdkre pedig a magasabb szintii
szarazsagtiiréssel rendelkez6 genotipusok eldallitasanak feladata var (Foulkes et al. 2007).
Kiemelked6 jelent6ségli azon élettani folyamatok jobb megismerése, melyek segitségével a
btza képes az ivaros folyamatok idején a szarazsaghoz adaptalodni, valamint novekedését,
fejlodését és terméspotencialjat a stresszkoriilmények ellenére is fenntartani (Seropian és

Planchon 1984).

2.1. A biza ivaros folyamatai

2.1.1. A him- és né6i gametofiton fejlodése

A novények egyedfejlédése soran a reproduktiv folyamatok elsé 1épése az ivaros
nemzedék, azaz a him és ndi gametofiton létrejotte. A gametofiton a torzsfejlodés soran
jelentds mértékii redukcion esett at, a zarvatermd novényeknél mar csupan néhany, a
sporofiton nemzedéken beliil fejlodo sejt képviseli a haploid, ivaros nemzedéket. Mivel az
ivarsejtek fejlodése a gametofiton fejlodésétél nem kiilonithetd el, ezeket a folyamatokat
egylitt targyaljuk. Mindkét nem esetében az elsé 1épés a haploid sporak létrejotte, azaz a
sporogenezis. Ez a folyamat a meidzis, melynek sikeressége meghatarozza az ivaros
nemzedék tovabbi sorsat. A haploid makro- és mikrosporakbol a gametofiton kialakulasaval

parhuzamosan folyik az ivarsejtek fejlodése (gametogenezis) (Boavida és mtsi 2005).



2.1.1.1. A him gametofiton fejlédése

A him gametofiton, azaz a pollenszem fejlddése a portokok (antéra) pollenzsakjaiban
(lokulamentum) megy végbe (0sszefoglald: McCormick és mtsi 2004). A diploid mikrospora
anyasejtekb6l a meiozist kovetden a haploid mikrosporak négyes csoportjai, azaz tetradok
jonnek létre, melyeket kallozbol felépiild kozos faluk tart egyiitt. A mikrosporak a kozos
burokbdl kallaz enzim kozremitkodésével szabadulnak ki, amely egyben a mikrosporogenezis
lezarulasat is jelenti

A buza mikrosporak pollenné torténd differencialodasa, tehat a mikrogametogenezis
szempontjabol elsédleges fontossagu a lokulamentumok belsejét kibéleld taplaloszovet, a
tapétum szerepe. A tapétum sejtjei biztositjak a fejlodéshez sziikséges tapanyagokat, valamint
a pollenfal anyagait. Fejlddésiik soran a mikrosporak citoplazmaja atrendezddik és két tovabbi
mitozison mennek at. A folyamat eredménye a harommagvas, érett pollenszem, azaz a him
gametofiton. A pollenszem tartalmazza az ugynevezett vegetativ sejtet, melynek szerepe a
pollen bibére keriilését kovetéen a spermasejtek ovulumba juttatisa, azaz a pollentomld
létrehozasa. A vegetativ sejt citoplazmajaban helyezkedik el a kettés megtermékenyitéshez

sziikséges két, orso alaku spermasejt.

2.1.1.2. A n6i gametofiton fejlodése

A biza ndi gametofitonjanak fejlédése a himéhez hasonldéan a meidzissal veszi
kezdetét. A termében elhelyezkedé makrospora anyasejtbél szamfelezé osztodassal négy
haploid makrospoéra jon létre, azonban ebbdl harom degeneralodik és elpusztul. A fennmaradd
leanysejt harom tovabbi osztddas soran alakul érett embriozsakka. A tobbek kozott buzara is
jellemzé Polygonum tipusu embridzsak hét sejtet (nyolc sejtmagot) tartalmaz (Yadegari és
Drews 2004). Ezek a csirakapu (mikropile) mellett elhelyezkedd két szinergida sejt, a
hozzajuk kapcsolodd petesejt, a kettds sejtmaggal rendelkezd kozponti sejt, valamint az
embriozsak petesejttel ellentétes polusan elhelyezkedd ellenlabas (antipodalis) sejtek
csoportja (Percival 1921, Maheshwari 1950).

A szakirodalomban fellelhetd informaciok szerint (Timar és mtsi 1997) a hexaploid
buza esetében a mikro- és makrosporogenezis folyamata szinkronizaltan megy végbe,
azonban az azt kovet6 gametogenezis sebessége eltéré: a haromsejtes pollen kialakulasa hét

napot vesz igénybe, mig az érett embridzsak mar a meidzist kovetd harmadik napra létrejon.

8



2.1.2. A termo felépitése és a megtermékenyités folyamata

A megtermékenyitést megeldzéen a buza termdjének legnagyobb részét a termésfal
(perikarpium) teszi ki, mely szamos sejtréteget tartalmaz. Ide sorolhatdo a magkezdemény
epidermisze, a hipodermisz, a magkezdemény tulajdonképpeni testét alkotd parenchima sejtek
rétegei, valamint a harantsejtek és a tomldsejtek rétegei. Az antézis idején a vékony sejtfallal
hatérolt parenchima sejtek jelentés mennyiségli keményitdt raktaroznak. A perikarpiumon
beliil taldlhatoak az embridzsakot koriilvevd sejtrétegek, azaz kiviilrél befelé haladva a kiilsé
¢és belsd integumentumok rétegei, a nucellusz epidermisze, majd maga a nucellusz, mely a
legbelsd, az embridzsakot hatarolo réteg.

A megporzast kdveten a pollenszem a kétagu, tollas bibén kicsirazva tomlét hajt. A
pollentdmld a termd teljes hosszan végighalad, majd kémiai szignalokat kdvetve a csirakapun
keresztiil az embriozsakba jut (Hillskamp és mtsi 1995), és az egyik szinergida sejttel egyesiil.
A beldle kiszabadulo két himivarsejt egyike a petesejtet termékenyiti meg, ezzel 1étrejon a
zigdta, majd a késobbiekben az embri6. A masik spermasejt a kdzponti sejt magjaval olvad
Ossze (Lord és Russell 2002, Weterings és Russell 2004), minek eredményeképpen kialakul

az endospermium szovete.

2.1.3. Az embri6 fejlodése

A megtermékenyitést kovetd 24 oran beliil a buza zigota osztodik, melynek eredménye
egy megnyult bazalis és egy kisebb apikalis leanysejt. A nagyobb bazalis sejtbél alakul ki az
egysziktekre jellemzé csdkevényes szuszpenzor, az apikalis sejtbdl pedig az embrio fejlédik
(Bewley ¢és Black 1995). A tovabbi osztédasok soran ez a sejt proembriova, egy keskeny,
megnyult alapi résszel rendelkezd, csepp (club) alaku sejttomeggé alakul. A
megtermékenyités utani hetedik naptol a differenciacié elsé jelei lathatova valnak:
megkiilonboztethetdek a sziklevél és a hajtascsiics kezdeményei valamint a révid szuszpenzor
(Rogers és Quatrano 1983). Két nappal késobb a hajtas- és gyokérpolus mar elkiiloniilnek, a
rigyhiively (koleoptil) kezdeménye pedig megjelenik az embri6é endospermiummal ellentétes
oldalan. A tizennegyedik napra az embriot alkoto szervek mindegyike kialakul: megfigyelhetd
a sziklevél, valamint a koleoptil altal boritott, levélkezdeményeket tartalmazé hajtascsucs és a

gyokérkezdemény is (Percival 1921). Ettd] kezdve a gyokérkezdeményben a kozponti hengert
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létrehozd plerdma, az elsddleges kérget kialakitdo peribléma, valamint a gyokérsiiveg
létrehozasaért felels kaliptrogén merisztémak egymastol konnyen megkiilonboztethetdek.
Ezzel parhuzamosan az embri6 tengelyének két oldalan a csirazast kovetden megjelend
masodlagos gyokerek kezdeményei is megjelennek (Rogers és Quatrano 1983). A
megtermékenyitéstdl szamitott huszadik és harmincadik nap kozott a kialakult szervek tovabb
fejlédnek. Az érett embrido a szemtermés alapi részén, a hati oldalon helyezkedik el. A
riigyecske (plumula) tartalmazza a kezdetleges lombleveleket és a hajtascsticsot valamint az
azokat stivegként fedd rigyhiivelyt (koleoptil). A gyokdcskét (radikula) a gyokérhiively
(koleorhiza) boritja. Az embri6 tengelyének egyik oldalahoz kapcsolodo pajzs alaku sziklevél
vagy pajzsocska (szkutellum) szoros kapcsolatban all az endospermiummal, mig az embrid

masik oldala csupan a maghéj altal fedett (Percival 1921).

2.1.4. Az endospermium fejlodése

A fejlédési folyamat soran az endospermium sejtjeinek négy, eltéré feladatra
specializalodott tipusa alakul ki: az embriokozeli endospermium sejtek, a keményitds
raktarozo sejtek, az aleuron réteg sejtjei, valamint az endospermium transzfer sejtek (Olsen és
mtsi 1999, Olsen 2004).

A megtermékenyitést kovetéen a kozponti sejtben csupan a sejtmagok sorozatos
osztodasa torténik meg citokinézis nélkiil, ezzel sokmagvas struktrat, azaz szinciciumot
hozva létre (Bennett és mtsi 1975, Brown és mtsi 1994, Olsen 2004), melyet a szakirodalom
egysziklieknél nuklearis endospermiumként ismer. Ebben az allapotban a sejtmagok
egyenletesen oszlanak el a kozponti sejt citoplazmajanak periférialis részén. A sejtesedésre
valé felkésziilés egy mitotikus sziinet soran torténik meg, amikor a sokmagvas citoplazma
sejtmagonkénti plazmadoménekké szervezédik at (Brown és mtsi 1994). A sejtfalak
kialakulasa el6szor a proembrioval hataros citoplazma térségben torténik meg, 1étrehozva azt
az endospermium sejttipust, melyet biza esetében az egységes irodalmi elnevezés hijan
leginkabb embriokozeli endospermiumnak nevezhetiink. A folyamat soran siirdi, erésen
fest6dd citoplazmaval rendelkezd sejtek jonnek 1étre, melyek alig tartalmaznak
vakudlumokat, ezzel szemben rendkiviil gazdag durva felszinii endoplazmatikus retikulum
halozat talalhatd benniik, kiilondsen a szovet embrio felé es6 oldalan. Ezek a sejtek a fejlodés

soran keményitot vagy fehérjét nem raktaroznak, azonban anyagcseréjiik igen aktiv (Cosségal
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és mtsi 2007). Sajnos e sejttipussal kapcsolatban a buza esetében rendkiviil kevés irodalmi
adat all rendelkezésre, azonban a kukoricaban és Arabidopsisban talalhatd, tgynevezett
embriot korilvevé endospermium régié (embryo surrounding region) minden tekintetben
hasonlo sejteket tartalmaz. Ezek vizsgalata alapjan a régio valdsziniisithetd szerepe, hogy az
embriot annak korai fejlédése soran exocitdzis révén tapanyagokkal, esetleg szignalokkal latja
el Ezt kovetden sejtjei elhalnak, anyagaik pedig az embrié és az endospermium fejlodése
soran hasznalodnak fel (Cosségal és mtsi 2007).

Az embriozsak tregét kibéleld sok sejtmagvas szincicium tovabbi sejtesedését
szabadon noévekvd sejtfalak kisérik, melyek centripetalisan fejlédnek a kozponti sejt
perifériajardl kiindulva (Olsen 2004). A sejtes endospermium kialakulasat kovetden az
endospermium feliileti sejtrétegeinek mitotikus aktivitasa kovetkeztében a sejtszam tovabb n6
(Mares ¢és mtsi 1977, Olsen 2004). Az osztddasbol szarmazo belsé leanysejtek adjak a
keményités endospermium inicialis sejtjeit, melyek a szénhidrat- és fehérjeraktar szerepét
toltik be a benniik talalhato keményitészemcsék és proteintestek révén. Az endospermiumban
tarolt tartalék tapanyagok koziil a legfontosabb a keményit6, mely a szaraz szemtémeg 65-70
szazalékat teszi ki. A keményit6 a nagyobb A tipust és a kisebb, B tipust szemcsék
formajaban (Buleon és mtsi 1998, Tester és mtsi 2004, Turnbull és Rahman 2002), valtozo
szamban, méretben és Osszetételben van jelen az endospermium sejtjeiben (Raeker és mtsi
1998). Az A tipust szemcsék lencse alakuak, méretiik altalaban 10 pm-nél nagyobb, és az
endospermium fejlédése soran mar a negyedik megporzast kovetd nap koriil megjelennek. A
B tipusu szemcsék szabalyos gomb alakuak, méretiik nem haladja meg a 10 pm-t,
megjelenésiik pedig az endospermium sejtek osztodasanak befejezédése utanra tehetd (10-14
MKN). A két tipus kozotti kiilonbség az Osszetételre is kiterjed: az A tipusi szemcsékben
aranyaiban tobb, elagazé molekulalanci amilopektin talalhato, mig a B tipusban ennek aranya
az amilozhoz képest alacsonyabb (Ao ¢és mitsi 2007). Egyes szerzOk egy harmadik,
ugynevezett C tipusu szemcsét is emlitenek, mely a legkisebb mérettel rendelkezik (5 pm
alatt) és a fejlédés soran a legkésébb jelenik meg (21 MKN) (Bechtel és mtsi 1990).

Az endospermium sejtekben raktarozott anyagok masik fontos agat a fehérje
természetll prolaminok képviselik. A prolamin elnevezés egy kiterjedten kutatott,
tobbféleképpen csoportosithatd, sok tagbol allo fehérjecsaladot takar (Shewry és Tatham
1990, Shewry és mtsi 1999). A btzaban eléfordulé prolaminokat gliadinokra és gluteninekre
oszthatjuk fel, mindkét tipusra jellemzé a magas prolin és glutamin tartalom. A gliadinok

monomer fehérjék (MW: 30-80 kDa), melyek alkohol és viz keverékében oldhatoak. Ezzel
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szemben a glutenin fehérjék polimerekbe tomoriilnek, melyeknek molekulatomege a 20000
kDa-t is elérheti, ennek megfelelen oldhatatlanok. A prolaminok szintézisiiket koveten egy
szignalpeptidnek koszonhetden az endoplazmatikus retikulum lumenébe szallitbdnak. A
szignalpeptid lehasitasat kovetden itt a fehérjék érésen mennek at, nativ konformaciojuk
kialakul (folding), majd a protein testeknek nevezett organellumokban rakodnak le, melyek
kialakulasa a megporzast kovetd hetedik-kilencedik napon kezdédik meg. A fehérje egységek
sejten beliili szallitasa és lerakodasa széleskoriien vizsgalt folyamat (9sszefoglalo: Tosi 2012).
A protein testek az endospermium fejlédésének késdi szakaszaban eltiinnek, a prolamin
fehérjék pedig a sejtek citoplazmajaban folyamatos matrixot hoznak létre (Shewry és Halford
2002) melynek elsédleges jelent6séget tulajdonitanak a siit6ipari tulajdonsagok tekintetében.

A raktarozo endospermium sejtjei a szemtermés érése soran a tartaléktapanyagok
felhalmozasat kovetden programozott sejthalal kovetkeztében pusztulnak el (Young és Gallie
2000, 2004).

Az endospermium legkiils sejtrétege aleuron réteggé differencialodik. Ez a sejtréteg a
szemtermések hasi barazdajaban hizodd, szallitoszoveti elemekhez kapcsolodd, részben
teljes feliiletét beboritja. Kezdetben két sejtréteg fejlédése indul el az aleuron réteggé torténd
differencialédas utjan, azonban a belsd, Ugynevezett szubaleuron réteg késobb raktarozo
sejtekké alakul. Az aleuron réteg szerepe, hogy a csirdzas soran az embri6 szamara kiilé6nboz6
enzimek (proteinazok, hidrolazok, glukanazok) termelésével hozzaférést biztositson a
raktarozo sejtekben tarolt tapanyagokhoz. (Cosségal és mtsi 2007).

A szemtermés zavartalan fejlodésének alapvet6 feltétele, hogy a vegetativ szervekben
megtermelt tapanyagok eljussanak rendeltetési helyiikre, az endospermiumba. A transzportalt
anyagok anyai eredetli perikarpiumba vald eljuttatisa a szallitoszovetek floém elemein
keresztiil torténik, melyek a magkezdemény teljes hosszaban, a hasi bardzda mentén futnak
végig. A fejlédé magkezdeményben az anyai szovetek és az endospermium kozott nincs
apoplasztikus Osszekottetés, ezért a transzport megkdnnyitését az endospermium iiregének két
oldalan elhelyezkedd eltéré eredetii transzfer sejtek végzik (Zheng és Wang 2011). A
nucellusz eredetli transzfer sejtek az endospermium iiregébe adjak le a floém elemekbdl
kilépd tapanyagokat, amelyeket a velilk szemben elhelyezkedé endospermium transzfer sejtek
felvesznek és a keményités endospermium felé tovabbitanak (Wang és mtsi 1994, Zheng ¢és

Wang 2011). A folyamat soran a szachar6z és az aminosavak a szallitoelemekbdl a
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keményités endospermiumba keriilnek, ahol keményito és fehérjék formajaban raktarozédnak

(Morrison és mtsi 1978, Wang és mtsi 1995).

2.1.5. A szemtermés érése soran lezajlo tovabbi valtozasok

A magkezdemény fejlédése soran jelentds valtozasok zajlanak le annak szerkezetében.
Az endospermium kialakuldsaval és fejlédésével parhuzamosan a perikarpium keményit6ben
gazdag parenchimdjanak sejtjei valamint a nucellusz sejtrétegei iranyitottan, programozott
sejthalal soran lebomlanak, anyagaik pedig a szemtermés kialakitasaban vesznek részt
(Dominguez és mtsi 2001). A nucellusz felhasznalasanak és eltinésének kovetkeztében az
érett szemtermésben az aleuron réteggel kozvetlenill hataros, a nucellusz epidermiszébdl
kialakuld hyalin réteg. Ezen kiviil talalhato a maghéj vagy teszta, mely a kiilsé és belsd
integumentumok sejtrétegeibdl jon létre. A belsd integumentum belsé rétegében felszaporodod
gyantas komponensekt6l nyeri a buzaszem jellegzetes szinét. A termésfalat (perikarpium)
alkotd rétegek beliilrdl kifelé haladva: a tomldsejtek rétege, a harantsejtek rétege, a
magkezdemény parenchima sejtjeinek maradvanyaibol 1étrejové réteg, a hipodermisz, az
epidermisz, valamint az azt borit6 kutikula (Evers és Millar 2002, Percival 1921, Simmonds
1989). Az érett szemtermésben a maghéj és a termésfal egymassal szorosan dsszend.

Bar a szemtermések fejlodése soran fellépé szarazsagstressz jelentés mértékben
csokkenti a termés mennyiségét, a szakirodalomban nincs elérhetd informéacio a vizhiany altal

okozott, a fejlodé szemtermésekben bekovetkezd szovettani valtozasokrol.

2.2. A szemfejlédéssel kapcsolatos anyagcsere folyamatok

attekintése
2.2.1. A termelé és fogyaszto szervek kozotti kapcsolatok

A novényekben a megtermelt tapanyagok eloszlasanak szempontjabol forras (source) és
fogyaszto (sink) szerveket kiilonboztetiink meg. Az ezek kozti transzportfolyamatok és azok
egymashoz vald viszonya a fejlédés meghatarozo tényezdje. Az ivaros életszakaszba 1épéssel

a buzaban a kaldsz, mint 0j fogyaszto jelenik meg, melynek szerepe kiilondsen a megporzast
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kovetden, a szemtermés feltoltddése soran valik jelent6ssé. A szemfelt6ltodés folyamata soran
a fogyasztd szerv tapanyag felvevd képessége (sink strength) a termés mennyiségét
meghatarozd egyik legfontosabb tényez6 (Liang és mtsi 2001). Ez a felvevé képesség
alapvetéen a mérettdl (szemszam, az endospermium sejtek szdma ¢és mérete), valamint a
szemtermések élettani aktivitasatol fiigg (Venkateswarlu és Visperas 1987). A szemtermések
felé iranyuld tapanyag szallitds egyik jelentds eleme a szachar6z, mely buzaban a
legfontosabb transzportalt szénhidrat (Fisher és Gifford 1987). Emiatt a tapanyag felvevo
képesség meghatarozé tényezdje a szemtermésbe érkezd szacharéz enzimatikus hasitasanak
sebessége, mely fenntartja a transzporthoz sziikséges szacharéz koncentracié gradienst a
forras és a célszerv kozott (Herbers és Sonnewald 1998). A szachardz hasitasat végzo
enzimeket nevezhetjik a szemtermésekben zajlo felépitd szénhidrat anyagcsere
kulcsenzimeinek, hiszen aktivitasukkal kezd6édik meg a transzportalt szacharoz felhasznalasa,
e nélkiill pedig a fotoszintézis altal megtermelt szénhidratok makromolekulakba torténd
beépitése nem képzelheté el. Fontos szerepet latnak el az anyagcserét befolyasold cukor
szignalok egyenstlyanak beallitasaban is (Koch 2004).

Az enzimek két csoportja képes a szacharéz molekula egyszeri cukrokra torténd
hasitasara: az invertdz (EC 3.2.1.26) és a szacharoz szintaz (EC 2.4.1.13) (Copeland 1990).
Bar aktivitasuk alapvetéen hasonlo, a két enzimesalad sok tekintetben eltérd tulajdonsagokkal

rendelkezik.

2.2.2. A transzportalt szacharézt hasito enzimek jellemzése, szerepe a

novényekben

Az invertaz (mas néven p-fruktofuranozidaz) enzim hidrolaz aktivitasu fehérje,
mikodése kozben a szachardz molekulat egy gliikoz és egy fruktdz molekulara hasitja (Sturm
és Tang 1999). A novényekben az invertaz harom izoformaja ismert, molekulatomegiik 55 és
70 kDa koz6tti, és cellularis lokalizacidjuk szerint kiilonitjiik el ket egymastol (Sturm 1999):

o A sejtfalkotott invertaz savas pH optimummal bir, szerepe van a termeld és fogyasztod
szervek (source és sink) kozotti cukor elosztisban, a sebzésre és fertdzésekre adott
valaszokban, valamint a sejtdifferenciacio és a fejlodés szabalyozasaban. Nagy
jelentséggel bir a szachardznak a rostacsovekbdl valdé importjaban azokban a

célszervekben, ahol a plazmodezmak hianya miatt a transzportalt szachardz
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apoplasztikus uton jut el a sejtekhez (Patrick és Offler 2001), példaul fejlodé magvak és
pollenszemek esetében.

o A vakuolaris invertdz miikodéséhez szintén savas kornyezet sziikséges. Szerepet jatszik
az ozmoregulacioban, a gyiimélcsokben és a raktarozo szervekben talalhaté cukorfajtak
aranyainak meghatarozasaban, valamint a hideghatasra adott valaszban (édesedés).

e A citoplazmatikus invertaz aktivitisanak pH optimuma semleges vagy enyhén lugos. Az
enzim szerepe kevéssé ismert, valosziniileg a lebontd anyagcesere folyamataiban tolt be
jelent6s szerepet. Arpa esetében bizonyitottak, hogy egy szacharéz transzporterrel
egylttmiikodve a fejlodé szemtermések transzfer sejtjeiben a szénhidratok tovabbitasat
segiti a szallitoszovetek, valamint az endospermium ¢€s az embrio kozott (Lim €s mtsi

2006, Thompson ¢és mtsi 2001).

A szacharoz szintaz egy glikozil transzferaz aktivitast enzim, amely uridin-difoszfat
(UDP) jelenlétében a szacharozt UDP-gliikozza és fruktozza alakitja (Sturm 1999). A 90 kDa
molekulatomegli enzim az altala katalizalt reakciot a szubsztrat/termék koncentracid
viszonyoktol fiiggden mindkét iranyban képes elvégezni, tehat nevének megfeleléen
szintetizalni is képes a szachardzt, azonban raktarozo szervekben feltehetden csak a hasitd
aktivitdsa van jelen (Xu és mitsi 1989). Szerepe a szénhidratoknak a felépitd anyagcsere
irdnyaba torténd terelése a szachar6z bontasaval, a forras (source) és a felhasznald (sink)
szervek kozotti szénhidrat elosztas, tovabba jelentdsége van az anaerobiotikus viszonyokra €s
a hideghatasra adott valaszokban (Sturm 1999). Az enzimnek a citoplazmaban elhelyezkedd
szolubilis formaja ismert, azonban az jabb eredmények szerint sokféle sejtalkotoval képes
rovidtavon  asszocialodni: a  plazmamembrannal, a Golgi vezikulumokkal, az
amiloplasztokkal, az aktin fonalakkal valamint a tonoplaszttal (Koch 2004). Sokféle szerepe
ismert a kiilonboz6 sejttipusokban: szubsztratot biztosit a kalléz szintéziséhez, valamint a
celluloz szintaz komplex részeként a sejtfal 1étrehozasaban is részt vesz (Amor és mtsi 1995,
Koch 2004). Az altala katalizalt reakcid a keményitd szintézis¢hez vezetd elsd Iépés a
raktarozé szovetekben (Chourey és mtsi 1998). Ezt buza esetében is igazoltak (Keeling és
mtsi 1988, Dupont 2008), ennél fogva valdsziniisitheté, hogy az enzim aktivitasanak
intenzitdsa illetve iddtartama képes limitdlni az endospermiumban raktarozott keményitd
mennyiségét, valamint a szemfelt6ltddés iddszakanak hosszsagat. Ezek a tényezok a termés

mennyiségének szempontjabol szintén nagy jelentéséggel birnak (Chevalier és Lingle 1982).
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Ezen feliil a szachardz szintaz bizonyitottan fontos szerepet jatszik a keményit6t tartalmazo
raktarozo szervek szachardz felvevé képességének meghatarozasaban is (Sung és mtsi 1989).
A két emlitett enzimnek hasonld szerepet tulajdonitanak a cukor anyagcseréhez
kapcsolt jelatvitelben, melynek fontos szigndlmolekulai maguk a hex6zok (Koch 2004, Sturm
és Tang 1999, Wobus és Weber 1999). Az invertaz miikddése soran két, mig a szachar6z
szintaz esetében csupan egy darab hat szénatomos cukormolekula keletkezik, igy a specifikus
hexdz szenzorokat az invertdzok nagyobb mértékben aktivaljak. Az igy keletkezd eltérd
erdsségll szignalok kiilonbozo jelatviteli utakon keresztiil kiilonboz6 mértékben indukaljak a
sejtosztodast €s a sejtnovekedést. Ennek megfelelen az invertaz és a szachardz szintaz az
elméletek szerint nem konkurensek, hanem egy finoman modulélt szabalyozasi rendszerben
mas-mas szerepet betolté enzimfehérjék (Koch 2004). A reproduktiv fejlédésben betoltott
feladatot tekintve az invertaznak feltehetéen a sejtosztodast és novekedést nagyobb mértékben
elosegitd tulajdonsaga miatt a termések sejtjeinek kialakulasaban, tehat az asszimilatum
felvevo szerv méretének szabalyozasaban van jelent6sége (Koch és Zeng 2002). Az invertaz
szerepét a megtermékenyitést kovetden, a szénhidratok beépiilési fazisaban veszi at a
szachar6z szintdz, mely a keményitd szintézis szdmara az ahhoz sziikséges gliikoz
szubsztratot allitja eld. A termések kialakuldsi és érési folyamatainak hatterében a cukor
szignalokra ¢épiilé jelatviteli utakon keresztiil szabalyozott, &sszetett hormonalis hatasok

allnak (Koch 2004).

2.3. A szarazsag hatasai, tolerancia stratégiak

2.3.1. Stressz, stresszreakcio, stresszorok

Munkank soran arra kerestiik a valaszt, hogyan befolyasolja a stressz a buza ivaros
folyamatait. Ehhez azonban tisztadban kell lenniink azzal, mit is jelent voltaképpen ez a
kifejezés. A stressz fogalmat a magyar szarmazasu Selye Janos munkassaga révén ismerte
meg a vilag. Selye a mult szazad harmincas éveiben fedezte fel, hogy az élolények a
kiilonb6z6 karosito behatasokra egy kozos séma szerint reagalnak (Selye 1936). A stressz
tulajdonképpen egy olyan, fokozott terheléssel jaré allapot, amelyben kezdetben
¢letjelenségek karokat szenvednek, majd bekapcsolnak a szervezet védekezd reakcioi, végiil
ha a karosit6 behatas tilsdgosan erés vagy hosszu ideig tart, a szervezet kimeriilhet és akar el

is pusztulhat.
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A karositd hatasokat stresszoroknak, a folyamatot pedig altalanos adaptacios
szindromanak nevezte el. Az egyedek az akklimatizacio révén alkalmazkodnak a
megvaltozott kornyezeti feltételekhez, mig a generaciok soran, evoltcios folyamatok révén
Létrejott tartds alkalmazkodasi folyamatot nevezziik adaptacionak. Az adaptaci6é eredménye a
stressztiird képesség, azaz a tolerancia, amely genetikailag kodolt tulajdonsag. Selye
megkiilonboztette a gyenge, csupan pozitiv stimulalo hatast kivalto eustresszt, és a
karosodasokat okozo distresszt. Ennek a szemléletnek az értelmében az eustressz jotékony

hatasat figyelhetjiik meg példaul hideg, szarazsag, stb. edzést kovetéen, amikor a ndévények a

késobbi erds stresszre kedvezobben reagalnak.

— Fert6zés
Biotikus — Novényevék
stresszfaktorok .
L Kompeticid
Alacsony
—Hémérsékletli
Magas
Szarazsag
— Viz l:
Elontés (hipoxia)
Fény
Abiotikus Sugarzds
stresszfaktorok | U8 uv
lonizald sugérzas
Asvényi sok
Kémiai
L Nehézfémek
agensek
Herbicidek
Szél
Mechanikai . .
L Talajmozgédsok
stressz

Aradasok

1. abra. A stresszorok tipusai (Schulze és mtsi utan)

A novényekre hatd stresszorok csoportositasa tobbféleképpen torténhet, a
leggyakrabban alkalmazott a biotikus és abiotikus csoportokba valé besorolas (1. abra). A
biotikus stresszeket eldidézhetik a novényeket fogyasztd allatok, a kiilonbozdé korokozok

(virusok, baktériumok, gombak), de akar mas ndvények is, az él6helyért vagy a forrasokért
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vald versengésiikkel. Az élettelen, abiotikus stresszhatasok a ndvény éldhelyétol fiiggden
gyakran szezonalisan és egymassal kombinaltan jelentkeznek. Csaknem minden abiotikus
stressz olyan kornyezeti tényez6hoz kotddik, amelyre a ndvénynek sziiksége van a
fennmaradashoz, azonban ezek til magas, vagy éppen til alacsony értéke probara teszi a
tiréképességet. Az alacsony homérséklet okozhat példaul mechanikai sériilést a sejten beliili
jégkristalyok megjelenésével, vagy ozmotikus stresszt a folyékony viz hozzaférhetetlensége
elé. A novényeknek sziiksége van az éltetd fényre, de a tul erds besugarzas, kiilondsen az
ultraibolya és mas ionizalé sugarzasok a makromolekulak (fehérjék, lipidek, nukleinsavak)
kozvetlen karosodasat, vagy reaktiv oxigén formak keletkezését okozzak. A talajban
eléforduld asvanyi anyagok hidnya anyagesere problémakat okoz, tul nagy koncentraciojuk
azonban soOstresszhez, ozmotikus stresszhez vezet. A kémiai stresszorok kozé tartoznak a
nehézfémek. Koziilik a leginkabb mérgezéek az 6lom, a kadmium és a higany. A nehézfémek
az anyagcserefolyamatok és a novekedés gatoltsagat idézik eld, valamint oxidativ stresszt is
kivalthatnak (Gasic és Korban 2006). Az ember altal kifejlesztett gyomirtd szerek szintén
kémiai agensek, hatasuk igen erételjes és gyors lehet, kdszonhetden az altaluk nagy
mennyiségben felszabaditott reaktiv oxigén fajtdknak (Szigeti 2005). A ndévények
helyvaltoztatd mozgasra vald képtelenségiik miatt fokozottan ki vannak téve a mechanikai
stresszorok (szél, talajmozgasok, aradasok) tdmadasanak, melyek ellen kiilonféle szilardito
szovetekkel védekeznek.

Bar ez a felosztas nem tér ki kiilon az oxidativ stresszre, nagy jelentdsége miatt szot
kell ejteniink rola. Az oxidativ stressz tulajdonképpen az Osszes stresszhatas kiséréjelensége,
hiszen a sejtek integritasanak megsziinése szinte minden esetben oxidaléo molekulak, gyokok

megjelenéséhez vezet.

2.3.2. A szarazsagstressz altalanos hatasai

A vizhiany negativ hatast gyakorol a gabonandvényekre, befolyasolva fejlédésiiket,
morfolégiajukat és fiziologiai folyamataikat, ezaltal termésmennyiségiiket (Saini és Westgate
2000). A talaj viztartalmanak csokkenése elséként a gyokerek szamara rendelkezésre allo
vizmennyiség korlatozasaval fejti ki hatasat. A szarazsag érzékelése tehat a gyokérben
torténik. Az itt termel6dd abszcizinsav (ABS) lokalisan a gyokér novekedését serkenti, a

hajtasba transzportalddva (Schachtman és Goodger 2008) pedig kivaltja a novények altal
18



mutatott leghamarabb megjelend és legaltalanosabban el6forduld stresszvalaszt, a sztomak
zarddasat, melynek segitségével csokkentheté a parolgas okozta vizvesztés mértéke (Henson
és mtsi 1989). Az ABS hatasai kozott tartjak szamon emellett az oldalgyokér képzddés
serkentését, a gyokér vizfelvételének novekedését, és a levél novekedésének csokkentését.
Stresszhormonként egy sor védekezéssel kapcsolatos folyamatot szabalyoz: ozmotikumok
termelése, védo fehérjék ¢és csatornafehérjék szintézise, az oxidativ stresszt elharitd
rendszerek aktivalasa (Barnabas és mtsi 2008). A ndvényi anyageserében a szarazsag hatasara
bekovetkezd valtozasok érintik a szén és a nitrogén metabolizmusanak folyamatait is. Az
oldhat6 szénhidratok mennyisége megemelkedik, kiilonds tekintettel a diszacharidokra (Ford
és Wilson 1981). A levelek oldhat6 nitrogén tartalma szintén megnd, melynek oka a lebontd
folyamatok térnyerése, a csokkent fehérje szintézis és az Gjonnan szintetizaloddé aminosavak
mennyiségének megemelkedése (Barnett és Naylor 1966). Erésebb, vagy hosszabb ideig tartd
szarazsag esetén a stressz a fotoszintetikus folyamatokra is hatast gyakorol (Chaves és mitsi
2009). Ennek kovetkezménye a termelt asszimilatumok mennyiségének csokkenése, mely a
jelentds turgorvesztéssel egylitt a ndvényben a sejtek osztddasanak, valamint megnytlasos
novekedésének megsziinését okozhatja.

A jelent6s vizhiany nem csupan a felépitd anyagcsere folyamatokat gatolja, hanem
ezzel egy idoben, masodlagos hatasként oxidativ stresszt is indukal (Osszefoglaldo Mittler
2002). Becslések szerint a névények altal felhasznalt oxigén egy szazaléka alakul at karositd
molekulakka (Asada és Takahasi 1987), ennek mértéke azonban stresszkorillmények kozott
joval nagyobbra tehetd. A szarazsag altal okozott oxidativ stressz elsddleges forrasai a nagy
mennyiségben keletkez6 reaktiv oxigénformak (ROF) (Ort 2001). Az elséként megjelend
ROF a szinglet oxigén (‘0,) és a szuperoxid anion gyok (0,7). EIébbi az oxigénmolekula két
parositatlan elektronjanak parositotta valasa révén jon létre a reakciocentrumokban a klorofill
molekulak gerjesztése soran. Az Oy a fotoszintézishez kapcsolodo elektron transzportlanc
rendszerben, valamint a mitokondriumokban talalhato 1égzési elektron transzportlancban egy
elektronnak a molekuldris oxigénre valo atadasaval keletkezik (Asada és Takahasi 1987). A
tovabbi formék keletkezése az O,"-bdl levezetheté (Mach és Greenberg 2004, 2. abra). A
szuperoxid anion gydk protonalodasaval perhidroxil gyok (HO,') jon létre, mig vizes
oldatokban spontan diszproporcidval vagy a szuperoxid diszmutazok (SOD, EC 1.15.1.1.)
aktivitasa soran hidrogén peroxidda (H,O,) alakul. Bar a H,O, a legkevésbé reaktiv oxigén
forma, e tulajdonsaga, valamint toltést nem hordoz6 volta miatt messzebbre juthat el, akar a

biologiai membranokon keresztiil is. A H,0,-bol egy tovabbi elektron felvételével fémionok

19



(Fenton reakcio) illetve szuperoxid gyok (Haber-Weiss reakcid) kozremikodésével hidroxil
gyok (HO) jon létre, amely a legagresszivabb oxigén forma. A felsorolt oxidativ dgensek
egyarant tamadjak a sejt membranjait, fehérjéit valamint nukleinsavait, ezzel nem csak a

struktura ¢és a funkcio, de az orokitdanyag karosodasat is okozva.

o, HO,*
szingletoxigén perhidroxil gyok
] I N
0, e 0," e H,0, e HO*
triplet oxigén szuperoxid 2H* hidrogén hidroxil gyck
anion gyok peroxid

2. dbra. A reaktiv oxigén fajtik keletkezése (Mach és Greenberg 2004 utan)

Az oxidativ karosodasok ellen a novények oOsszetett védekezd rendszert hoztak Iétre,
amelynek fontos részei enzimek éppugy, mint antioxidans molekuldk. Az enzimek koziil
kiemelhetjiik a katalazt (CAT, EC 1.11.1.6.) amely a H,O, bontasat végzi vizre és oxigénre,
tehat véglegesen artalmatlanitja azt. Az enzim-antioxidans rendszerek koziil a legfontosabb az
aszkorbat-glutation ciklus (Haliwell-Asada ciklus, 3. abra). Az ciklus els6 1épéseként a H,O,
vizzé torténd semlegesitése megy végbe, mely két aszkorbat molekula oxidacidja segitségével
torténik, és az aszkorbat peroxidaz (APX, EC 1.11.1.11.) katalizalja. Az enzim jelen van a
kloroplasztiszban a sztromaban és a tilakoidmembranhoz kototten, valamint a sejtplazmaban
¢és a mikroszomakban is megtalalhato (Shigeoka és mtsi 2002). A reakci6 soran monodehidro-
aszkorbat (MDHA) keletkezik, melyet a monodehidro-aszkorbat reduktaiz (MDHAR, EC
1.6.5.4.) regeneral aszkorbattd, a NADPH molekula oxidacidja kozben. Az MDHAR-ok
kompartmentalizacioja az APX-ekkel megegyezd (Leterrier és mtsi 2005). Az MDHA
spontan diszproporcioval is visszaalakulhat aszkorbatta, dehidroaszkorbat (DHA) képz6dése
mellett. A DHA redukciojat, a dehidroaszkorbat-reduktdz enzim (DHAR, EC 1.8.5.1.)
katalizalja, a folyamat a redukalt glutation (GSH) oxidacidjaval jar egyiitt, eredménye pedig
ismét az aszkorbat regeneracidja. A reakci6 soran keletkez6 oxidalt glutationt (GSSG) végiil a

glutation reduktaz (GR EC 1.6.4.2.) alakitja vissza GSH-v4, a NADPH oxidaciojanak terhére.
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3. abra. A Haliwell-Asada ciklus. A szaggatott vonal az MDHAR spontan diszproporcidjat jeloli. A kék

téglalapok a rendszer enzimatikus, a pirosak pedig az egyéb molekularis Osszetevdit jelolik. A roviditések

magyarazata a szovegben talalhato.

Lathato, hogy a novényi antioxiddns rendszer legfontosabb tagjai a sejt belsé tereiben
eléforduld aszkorbat és glutation, emellett azonban meg kell emliteniink a fenolos
vegylileteket és a membranokhoz kapcsolodo, lipidoldékony molekuldkat (a-tokoferol,
karotinoidok) is. Vizhiany esetén a ndvényekben nagy mennyiségben keletkezé oxidativ
agensek sikeres eliminaciojat szolgalod rendszerek miikodése a stressztolerancia igen fontos
eleme (Asada 2006, Loggini és mtsi 1999, Yordanov és mtsi 2000). A kozelmult reaktiv
oxigénformakkal foglalkozo6 kutatasai feltartak, hogy e molekulak fontos szerepet toltenek be
a stresszvalasszal kapcsolatos jelatviteli folyamatokban, mint masodlagos jelatvivé anyagok
(Brosché és mtsi 2010). Ezaltal a sejtekben valo, kis mennyiségii és szigoruan szabalyozott
jelenlétik pozitivan befolyasolhatja a stresszvalaszt, az abban részt vevd gének
kifejez6désének erdsitése révén. Ezen beliil is a hidrogén peroxid szerepe emelhetd ki, mivel
viszonylag alacsony reaktivitasa ¢s hosszu féléletideje alkalmassa teszi a sejtekben a tobbi

ROF-nal nagyobb tavolsagok megtételére.

2.3.3. A szarazsag fotoszintetikus folyamatokra gyakorolt hatasai

A buza esetében a termés létrehozasara forditott asszimilatumok legnagyobb része a
hajtas felsé részében keriil megtermelésre. Ezen belil kiemelkedé a zaszloslevélnek és a
kalasz klorofillt tartalmaz6 szoveteinek jelentdsége (Austin és mtsi 1977, Morgan és Austin

1983, Loss ¢s Siddique 1994). Ennek megfeleléen a szarazsdg fotoszintézisre gyakorolt
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hatasat kevés kivételtél eltekintve (Inoue 2004) legtobbszor a zaszlosleveleken
tanulmanyozzak. A zaszloslevelekben folyd fotoszintézis kiilonosen fontos abban az esetben,
amikor az idésebb levelek szeneszcencidja megkezdédik (Loss és Siddique 1994, Turner
1997), mely foként erds stressz hatasara 1ép fel, valamint a novény életciklusanak utolsod
részében jellemzd.

A vizhianynak a fotoszintetikus folyamatokra gyakorolt legkorabbi hatasa a
sztdmazarodas folyamatdval parhuzamosan jelentkezik (Chaves ¢és mtsi 2009). A
gazceserenyilasok zarodasaval a sztomakonduktancia (gg) egyre alacsonyabb, ennek
eredményeként pedig a széndioxid intercellularis térben mérhetd koncentracidja csokkenni
kezd. A jelenség magyarazata, hogy a tovabbra is aktiv fotoszintetikus folyamatok soran a
sejtkozotti jaratok széndioxid tartalma a sotétszakaszban megkotésre keriil, a zart sztomakon
at azonban a kiilvilagbol nincs lehetdség annak pétlasara. Ezt kdveten a széndioxidnak, mint
szubsztratnak a hianyaban kovetkezik be az asszimilacio legenyhébb gatlasi folyamata, az
ugynevezett sztomalis gatlas. Ez a reverzibilis folyamat felelds a gyenge ¢és kdzepes erdsségii
szarazsagbol eredd asszimilacio csokkenés tilnyomoé hanyadaért (Cornic 2000). A széndioxid
hianyanak masik kovetkezménye az ugynevezett fotorespiracid (fénylégzés, glikolat ciklus)
feler6sodése. A jelenség hatterében a Rubisco (ribuldz-1,5-biszfoszfat karboxildz/oxigendz)
enzim karboxilaz aktivitasanak az oxigenaz aktivitas felé valo eltolodasa all, ami a CO,/O,
arany sztomazarodas miatti megvaltozasara vezethetd vissza. Ennek kovetkezményeként
glikolsav keletkezik a kloroplasztiszban, ami a peroxiszomaban glicinné alakul, majd a
mitokondriumba transzportdlodik. Ttt NAD® redukcidja soran szerinné alakul, kozben
széndioxid szabadul fel. A reakcidsorozat eredménye tehat a légzéssel egyezik meg: a
rendszerbe O, keriil és ezzel parhuzamosan CO, szabadul fel, csokkentve a fotoszintézis
hatékonysagat. A ciklus soran lezajlo reakciok a peroxiszomaban H,O, képzodést, ezen kiviil
csokkent ATP szintézist, valamint nitrogénveszteséget is okoznak. A folyamat normal
koriilmények kozott is végbemegy, azonban jelentdsége csokkent CO; tartalom és tulsagosan
erds fény mellett n6 meg, mivel a kloroplasztiszban a NADPH, oxidacidjaval elvezeti a
fényreakciokbol ilyenkor felgylilemld redukald erdt. Ezzel bizonyos mértékig késlelteti az
oxidativ stressz kialakulasat, védve a fotoszintetikus apparatust (Kozaki és Takeba 1996).

Egy masik gatlo tényezd a kloroplasztiszban végbemend anyagcsere folyamatok
menetében a vizhiany hatasara bekovetkezd zavar, mely gatld hatast fejthet ki magara a
fotoszintézisre is (Reddy és mtsi 2004). Erintett folyamatok példaul a Rubisco aktivitas

valtozasa, a ribuloz-1,5-biszfoszfat (RuBP) regeneracidja és az ATP szintézis is. A Rubisco
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mennyisége ¢és aktivitasa csokken a szarazsag hatasara (Vu és mtsi 1999). Aktivitasat emellett
limitalja a szubsztratul szolgalo RuBP mennyisége, melynek termelddését az ATP illetve a
NADPH hiany csokkentheti (Tezara 1999). A fotofoszforilacio szarazsag altali gatlasat is
leirtak napraforgéban (Lawlor 2002). Ezen folyamatok fotoszintézisre kifejtett gatld hatasat
Osszefoglaloan metabolitikus gatlasnak nevezziik (Flexas és mtsi 2004, Parry és mtsi 2002).

A fotoszintetikus folyamatok eddigiekben bemutatott gatlasa erds stresszhatds esetén a
reaktiv oxigénformdk megnovekedett termelddését, illetve a masodik fotokémiai rendszer
karosodasat valtja ki a kloroplasztiszokban. Ennek oka, hogy az antenna komplexekben
Osszegyljtott energia biztonsagos elvezetésére ezen koriilmények kozott nincs mod (Demmig-
Adams ¢és Adams 1992). A megjelend reaktiv oxigénformak kozott emlithetjik a szuperoxid
anion gyokot (0,7), a hidrogén peroxidot (H,0,), valamint a hidroxil gyokdt (OH') (Asada
2006). Ezek az oxigénformak a lipidperoxidacion valamint a tilakoidokban talalhato fehérjék

karositasan keresztiil strukturalis sériiléseket okoznak a kloroplasztiszokban (Smirnoff 1993).

2.3.4. A szarazsag hatasa az ivaros folyamatokra

A karosodas természete, mértéke, valamint a kedvezétlen kornyezeti feltételek
megsziinését kovetéen a regeneracios képesség nem csupan a stressz intenzitasanak és
iddtartamanak fliiggvénye, fontos szerepet jatszik az is, hogy a novény mely egyedfejlédési
iddszakban, mas szoval fenofazisban szembesiil a vizhiannyal (De Leonadris és mtsi 2007,
Szira és mtsi 2008). Irodalmi adatok szerint a vegetativ életszakaszban bekovetkez6 vizhiany
csokkenti a szemtelitédés folyaman fontos szerepet bet6ltd, szarban raktarozott szénhidratok
mennyiségét, ezaltal pedig szemtomeg csokkenést okoz (Blum 1998). A reproduktiv
folyamatok idején hatod szarazsag kozvetleniil is befolyasolja a szemtermések fejlédését.
Ebbdl a szempontbol jelentds fenofazisok a meidzis, az antézis, valamint a korai szemfejlédés
iddszaka (Barnabas és mtsi 2008).

A meio6zis id6szakaban torténik meg a mikro- és makrospora anyasejtek szamfelezd
osztédasa, mely soran minden anyasejtb6l négy, haploid leanysejt jon létre (McCormick
2004,). A folyamat soran a sejt 6rokité anyaganak megkett6zodését kovetden két kromoszoéma
osztodas megy végbe, lehetGséget teremtve a genetikai anyag, tehat a tovabb orokitett
tulajdonsagok rekombinacidjara (Caryl és mtsi 2003). A folyamat elengedhetetlen a
funkcioképes ivarsejtek 1étrejottéhez, tehat az ebben az idészakban fellépd karositd hatasok

jelentdsen csokkentik a fertilitast, ennek kovetkeztében pedig igen erdteljes negativ hatassal
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birnak a termésmennyiségre. Korabbi kutatasokban a meiozis kori szarazsag negativ hatasat
kiilonosen a mikrosporogenezis, azaz a pollenfejlédés szempontjabdl talaltak jelent6snek
(Lalonde és mtsi 1997, Saini 1997). Ezt a jelenséget a makrosporogenezis soran nem figyelték
meg, feltehetden a fejlédé makrosporak termében valod védettebb elhelyezkedése miatt.

A virdgzas, mas szoval antézis idején hatd szarazsag szintén csokkenti a szemkotést,
ezaltal a kalaszonkénti szemek szamat, amely a buza termésmennyiségét meghatarozé egyik
legfontosabb tényezd (Jamieson ¢és mtsi 1995). A vizhiany mind a pollen, mind pedig a bibe
karositasan keresztiil kifejtheti negativ hatasat, ezen feliil irodalmi adatok szerint szantofoldi
koriilmények kozott a szarazsagstressz 2-3 nappal le is roviditi az antézis idészakat mind az
érzékeny, mind pedig a tolerans buza genotipusok esetén (Khanna-Chopra és Selote 2007).
Az antézis idején jelentkez$ szarazsag hatasat foként rizs (Ekanayake és mtsi 1989) és
kukorica (Herrero és Johnson 1981) esetében tanulmanyoztak.

A korai szemfejlédés soran fellépd vizhiany a fejlodd szemtermések abortalodasat
okozza, amely alacsony szemkotést valamint aszott szemtermések kialakulasat vonhatja maga
utan, ami terméscsokkenéshez vezet (Blum 1998). Irodalmi adatok szerint kedvez6 kornyezeti
feltételek mellett a szemtermésbe beépiild tartalék tapanyagoknak minddssze 10%-a
szarmazik a kordbban megtermelt és elraktarozott asszimilatumokbdl, azonban a szemfejlodés
soran jelentkez$ szarazsag hatdsara ez az arany a 24%-ot is elérheti (Austin és mtsi 1977,
Bidinger és mtsi 1977). A gabonafélék esetében a szarban raktarozott, mobilizalhatd
szénhidrat raktarak foként fruktanok formajaban vannak jelen (Winter és Huber 2000,
Wardlaw és Willenbrink 2000, Willenbrink és mtsi 1998). A kialakul6 szemtermések kisebb
tomege befolyasolja a bel6lik fejlodd csirandvények méretét és késobbi fejlodési erélyét

(Aparicio és mtsi 2002), ezaltal hatast gyakorol az utddgeneraciora is.

2.3.5. Szarazsagtiirési stratégiak

A szarazsag hatasainak ellenstlyozasara a novények korében tobbféle stratégia
kovetd fajok a stressz észlelésekor felgyorsitjdk egyedfejlédési programjukat annak
érdekében, hogy biztositsak a sikeres szaporodast, miel6tt a til erds stresszhatas
meggatolhatna tulajdonsagaik tovabborokitését. A stratégiat kovetd fajok életciklusuk
fiziologiai szempontbdl szinte teljesen inaktiv, mag stadiumaban igyekeznek atvészelni a

szarazsagot.
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A dehidratacio elkeriilésének stratégidja (avoidance) a ndvény fiziologias
viztartalmanak fenntartasat célozza meg. Ennek egyik mddja a vizfelvétel fokozasa, mely a
szervek szintjén felgyorsult gyokérnovekedéssel érhet6 el (Chaudhuri és mtsi 1990, Davies és
Zhang 1991). A makromolekuldk szintjén a sejtmembranokban elhelyezkedd, a viz
transzportjaban részt vevd csatornafehérjék (aquaporinok) erételjesebb expresszioja jarulhat
hozza a vizfelvétel noveléséhez (Alexandersson és mtsi 2005). A viz tartalékolasa szukkulens
novényekben viztartd szévetekben, modosult, raktarozé gumokban, gyokerekben torténhet. A
novény altal mar felvett vizmennyiség megOrzését szolgalja a transzspiracid, azaz a
parologtatas csokkentése. Ennek hatékony modja egyrészt a sztomak bezarasa, masrészt a
parologtatd felszinek méretének csokkentése. Ez utobbi megvalosulhat akar a levélfeliilet
redukalasa (példaul a levelek besodrodasa a Poaceae csaladban), akar a lombozat
kiterjedésének szeneszcencia altali csokkentése révén. Hatékony védekezési mechanizmus az
epidermiszt fedd kutikularéteg megvastagodasa is (Jager és mtsi 2011).

A harmadik lehetséges stratégia a fizioldgiai folyamatok fenntartisa a csokkent
viztartalom ellenére, tehat az elviselés (tolerance) jelensége. A sejtek kiilonféle metabolitok
termelésével igyekeznek ellenstulyozni az alacsony viztartalom hatdsait. Az ozmotikus
adaptacid (osmotic adjustment) sordn kiilonbozé molekuldknak a sejtplazmaban torténd
felhalmozasaval tartjak fenn annak alacsony vizpotencialjat, meggatolva a sejtben talalhatd
vizmennyiség eltdvozasat (Blum ¢és mtsi 1999, Chandrasekar és mtsi 2000). Az
ozmotikumként alkalmazott molekulak kozott talalunk cukrokat (raffindzok, szachar6z
trehaldz, szorbitol), cukoralkoholokat (mannitol), aminosavakat (példaul a prolin), valamint
aminokat (glicin betain, poliaminok) (Seki és mtsi 2007). A dehidratacid elviselésének
érdekében kiilonbozo fehérjék expresszidjanak felerésodése is megfigyelhetd. Ide tartoznak a
LEA (Late Embryogenesis Abundant) fehérjecsalad tagjai, koztik a dehidrinek, melyek
molekulaszerkezetiiknek koszonhetden a rendelkezésre allo vizet megkotik, igy védve a
sejtben talalhatdé makromolekuldkat a karosodastdl (Caruso ¢és mtsi 2002, Labhilili és mtsi
1995). Enzimaktivitassal rendelkezd proteinek termelddése is segiti a dehidratacio idején a
fehérjék nativ térszerkezetének fenntartasat és annak javitasat. Ilyen, ugynevezett chaperon
aktivitasu enzimek tobbek kozott a Rubisco aktivaz (RA) és a Rubisco kotd protein (RBP). A
hésokk fehérjék (HSP) csaladjanak bizonyos tagjai is fokozott génexpressziot mutatnak
szarazsagstressz esetén, ami alatamasztja széleskori felhasznalhatésagukat a kiilonb6zo

stresszhatasok lekiizdésében (Demirevska és mtsi 2008).
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A felsoroltakon kiviil igen fontos tulajdonsag a gabonandvények korében a

(Chang és mtsi 1982).

3. Célkitiizés

Munkank soran torekedtiink a buzandvény egységes rendszerként torténd vizsgalatara,
annak érdekében, hogy a reproduktiv életszakaszban fellépd szarazsag hatasanak, illetve a
novények altal az arra adott valaszoknak minél tobb aspektusa szem el6tt tarthatd legyen.
Ezen valaszmechanizmusoknak, valamint a szarazsagra érzékeny és tolerans genotipusok
eltéré stresszvalaszanak Osszehasonlitisa, a kiilonbségek jelentGségének jobb megértése
segitséget nyujthat a jové magasabb toleranciaval rendelkez6 fajtainak létrehozasaban,
valamint az eljovendé generaciok élelmiszerrel valo ellatasaban.
A kisérletes munka kezdetén a kovetkezd célok keriiltek kitlizésre:
1. A buza kiilonb6z6 generativ fejlédési fazisaiban (meidzis, antézis, korai szemfejlodés)
alkalmazott vizmegvonds hatdsanak vizsgalata a termésképzést meghatirozo
folyamatokra, annak érdekében, hogy felmérhetd legyen a vizhiany karosito hatasanak

fejlédési allapottol valo fiiggése.

2. A novényekben a szarazsag hatasara lezajlo élettani folyamatok tanulmanyozasa
fiziologiai és enzimologiai vizsgalatok segitségével, a szarazsagtolerancia lehetséges

elemeinek meghatarozasa érdekében.

3. A szarazsagstressz hatasara a fejlodo szemtermésekben lezajlo sejt, illetve szoveti
szintli strukturalis valtozasok meghatarozasa ¢s kvantitativva tétele szovettani és

statisztikai modszerek alkalmazasaval.

4. Anyagok és modszerek

Az egyes fenofazisok esetében az elvégzett vizsgalatok nem egyeztek meg teljes mértékben.
A meidzis idején tortént a legtobb mérés és mintavétel, hiszen ekkor a szemtermések

strukturalis valtozasai és a fotoszintetikus aktivitas valtozasa mellett a gametogenezisre
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gyakorolt hatasokat is szerettilk volna feltarni. Ebben a fenofazisban a termékre vonatkozd
mérések mellett a porzok enzimaktivitasi értékeit is mértik, valamint a kezelés végén a
pollenfejlddés zavarait is vizsgaltuk. Az ozmotikus adaptacio vizsgalatat szintén a meidzis
idején végeztiik el. Ennek oka, hogy a késobbi fenofazisokban a zaszloslevelek novekvo
szarazanyag tartalma miatt a sejtnedv higitas nélkiili kinyerése mar nem volt lehetséges.
Mindharom kezelés esetében folyamatosan kovettiik a talaj viztartalmanak valtozasat
és mértiik a fotoszintézissel 0sszefliggd gazcsere, €s fluoreszcencia indukcids paramétereket a
visszadntozést kovetd o6todik napig. A zaszloslevelek viztartalmahoz, az in vitro
enzimaktivitds méréséhez ¢és az enzimaktivitasok szoveti lokalizalasahoz a kezelések végén és
a visszadntozés végén is vettliink mintat. A szemfejlodésre gyakorolt szovettani hatasokat a
meidzis és antézis kori stressz esetében a megporzast koveté 1. és 5. megporzast kovetd
napok kozott, mig a korai szemfejlddés kori stressznél az 5. és 14. napok kozott kovettik
nyomon. Az egyes kezelések dsszehasonlithatosagat a terméselemek és az érett szemtermések

vizsgalataval igyekeztiink novelni.

4.1. Novényanyag és a névénynevelés koriilményei

Kisérleteink soran a szarazsagra érzékeny Cappelle Desprez és a szarazsag tolerans
Plainsman V 6szi biiza genotipusokat (Guoth és mtsi 2009, Secenji és mtsi 2010) vizsgaltuk
annak ¢érdekében, hogy jobban megértsiik a szarazsag hatdsara a szemtermésekben
bekovetkezé valtozasokat. A Plainsman V-6t, melyet az 1970-es évek elején az Egyesiilt
Allamokban nemesitettek (http://genbank.vurv.cz/wheat/pedigree), a kdzepes mennyiségii,
kivalo mindségii termés jellemzi. A francia, 1946-os nemesitésti Cappelle Desprez intenziv
termesztési feltételek kozott nagy mennyiségii termést ad.

A novényeket (n=112 genotipusonként) 7 hetes, 2 °C-on torténd vernalizaciot
kovetden 2 liter Grtartalmi cserepekbe, szantofoldi talaj-homok-t6zeg keverékbe (3:1:1, v/v/v)
iltettiik, majd novényneveld kamrakban a T1 tavaszi ndvényneveld program (Tischner és

mtsi 1997) alkalmazasaval neveltik 250 pmol m? s’

fényintenzitdson, a programban
meghatarozott nappalhossz mellett. A programnak megfeleléen a maximalis/minimalis
homérséklet az meidzis idejére 12,5/5,5 °C-rol 19/11 °C-ra, az antézis idejére 21/13,5 °C-ra, a
korai szemfejlédés idejére pedig 23/14 °C-ra emelkedett. A novényeket a talaj vizkapacitas

értékéig ontoztik az ultetéstol a kezelések kezdetéig a jo vizellatottsag elérése érdekében. A
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két genotipus egyedfejlodésének szinkronizalasa érdekében a Cappelle Desprez fajta
novényeit a Plainsman V-hoz képest két héttel korabban iiltettiik el. A megporzas idejének
kontrollalasa céljabol a kezeletlen ¢és a vizhianynak kitett novények viragaibol a porzokat az
antézis el6tt ot nappal eltavolitottuk, a kalaszokat celofan zacskokkal izolaltuk, majd azokat
az antézis idején kézzel, pergetéses modszerrel poroztuk be. A terméselemek meghatarozasa
céljabol genotipusonként és kezelésenként hiisz-htisz névényt 23/14 °C-os végsé nevelési

hémérséklet mellett teljes érésig neveltiink.

4.2. Stresszkoriilmények

A szarazsagstresszt hét napon 4t tartd, teljes vizmegvonassal idéztiik eld a reproduktiv
¢életszakasz harom fenofazisaban: a meidzis, az antézis valamint a korai szemfejlédés idején.
Meéréseink szerint a vizmegvonas elsé két napjan a stresszkoriilmények még nem alltak fenn,
tehat két napos eldkezelésr6l és Ot napos stresszkezelésrél beszélhetiink. Az eldkezelés
kezdetének iddpontjat ennek megfelelden a meidzist illetve az antézist megel6z6 masodik
napra idézitettiik. A korai szemfejlodés idején az elokezelés elsé napja a viragzast kovetd
harmadik napra esett. A tobbi névénynevelési paraméter megegyezett a kontroll novények
esetében alkalmazottakkal. A kezelések utan a ndvényeket Gjra 6ntozni kezdtiik és a kontroll
koriilményeknek megfelelden teljes érettségig neveltik. Az alkalmazott kezelések 1d6zitését

¢és egymashoz valo viszonyat a 4. abra mutatja be.

Eldkezelés
D Stresszkoriilmények
. Visszaontozés

1 i 1 L
> (2fitfioJof8 7 6]s5]4]3]2[1[1.]2]3]4]5]6 7 8 9.lo1N12131415T16]
Megporzast megeldz6 nap Megporzast kévetd nap
(MMN) (MKN)

4. abra. A Kkiilonbozé fenofazisokban alkalmazott stresszkezelések idézitése. (MMN: megporzast

megel6z6 nap; MKN: megporzast kovetd nap)

28



4.3. A viztartalom meghatirozasa

A talaj térfogataranyos viztartalmat (TVT) HH2 tipust talajnedvesség-mérovel (Delta-
T Devices Ltd., Cambridge, UK) mértiik mind teljes viztelitettség mellett, mind pedig a
szarazsagkezelés végén. A méréseket mindkét modszer esetében kezelésenként 15 cserépen
végeztiik el.

A talaj relativ viztartalmanak meghatarozasat (RVT %) Augé és munkatarsai (1998)
modszerével végeztikk. A cserepekben talalhato talaj tomegét teljes viztelitettség (t;, telitett
tomeg) mellett, majd a szarazsagkezelés végén (ty, friss tomeg) valamint 105°C-on torténd, 24
oras szaritast kovetden (ty,, szaraz tomeg) is megmértiik. A szarazsagkezelés végére jellemz6

relativ viztartalmat a kovetkezo képlet segitségével szamitottuk ki:

RVT(%) == x100

t sz

A zaszloslevelek esetében szintén a fenti képletet alkalmaztuk, a teljes viztelitettséget
egy €jszakan at torténd nedves papirvattan, nedveskamraban valo tartassal értiik el, a levelek

szaritasa 80°C-on, 48 oran keresztiil tortént.

4.4. Szovettani vizsgalatok

A meidzis idOszakaban a vizmegvonds pollenfejlodésre gyakorolt hatdsanak
vizsgalatdhoz a mintavételt az antézis idején végeztik. A kozvetleniil antézis elétt allo
portokokat Carnoy fixaloéval (3 rész 96%-os alkohol, 1 rész jégecet) kezeltiik, majd a
dorzspreparatumokat 3%-os ecetsavas karminnal festettilk meg a vizsgalat elott.

A szemfejlédés nyomon kovetéséhez sziikséges mintavétel mindkét genotipusnal
kezelésenként harom-harom kilonb6z6 novény fokalaszanak kozépsé régidjabol tortént. A
mintavétel a meiozis és az antézis idején alkalmazott stresszek esetében a megporzast kovetd
els6 6t napon, mig a korai szemfejlodés idején kezelt novényeknél a megporzast kovetd 5., 7.,
9., 12. és 14. napon tortént. Kalaszonként 10 darab, fejlédésben 1év6, megtermékenyitett
termét kémiai modszerrel, 2,5% (v/v) glutaraldehid és 4% (w/v) formaldehid tartalma 50
mM-os Na-kakodilat pufferben (pH 7,2) fixaltunk. A mintdkat 50 mM-os Na-kakodilat
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pufferben (pH 7,2) valé mosas utan emelkedé koncentracioju (25%, 50%, 70%, 90%, 96%,
100%, 100%) etilalkohol-sorban viztelenitettiik. Ezt kovetéen a minta epoxi gyantaval valo
atitatasa kovetkezett, mely tobb Iépésben, a gyanta egyre emelkedd (30%, 60%, 90%)
(1969) modszere szerint. A gyantat szaritoszekrényben 65°C-on 48 6ran 4t polimerzaltattuk.
A termdkbdl azok hosszanti szimmetriasikjaval parhuzamos félvékony (1 pum vastagsagu)
metszeteket készitettiink az Ultracut-E mikrotom (Reichert-Jung, Heidelberg, Germany)
segitségével. A szénhidratok jelolésére 0,5% (w/v) perjodsavas Schiff (PAS), a fehérjék
jelolésére pedig 0,2% (w/v) Coomassie Brilliant Blue festést alkalmaztunk. A megfestett
metszeteket Depex fedéanyaggal fedtiik le (EMS, Fort Washington, PA, USA). A metszetek
vizsgalata a BXS1 tipusu fénymikroszkoppal (Olympus, Tokyo, Japan) tortént, a méréseket az
Image-Pro Plus 5.1 képanalizal6 szoftverrel (Media Cybernetics Inc., Bethesda, USA)
végeztiik. Az embriok méretét azok transzverzalis kozépsikjaban késziilt metszetein
hataroztuk meg, az embrid atmetszeti teriiletének mérésével. Az érett embriok méretének
meghatarozasa a szemek szimmetriasikban torténd szétvagasa utan Zeiss Stereo Discovery
sztereomikroszkop (Jena, Germany) és az emlitett képfeldolgozo szoftver hasznalataval

tortént.

4.5. Sztereoldgiai analizis

A fejlodé szemtermések endospermium sejtjeiben talalhaté keményitGszemcsék, és
fehérjetestek szamanak meghatdrozasara sztereologiai analizist végeztiink. Mindkét genotipus
fejlodd szemterméseibdl mintakat gyiijtottiink az egyes kezelések végén, €s a visszadntdzést
kovetd 5. napon. Az A és B tipusi keményitészemcsék, valamint a fehérjetestek és az
endospermium sejtek egységnyi térfogatban eléforduld szamat Weibel és Gomez (1962)
modszere alapjan szamitottuk ki, melyhez kezelésenként és genotipusonként harom
kiilonb6zé  kalasz  kozépsé régidjanak  virdgaibol szarmazé szemterméseit (n=3
genotipusonként és kezelésenként) hasznaltuk fel. A beagyazott szemtermésekbdl készitett,
véletlenszertien kivalasztott félvékony metszeteken végeztik el a sejtek és a sejtalkotok
egységnyi feliiletre es6 szamanak, a térfogati denzitdsoknak valamint a f koefficiens
szamitasahoz sziikséges sejtalkotd méretek meghatarozasat. A mérésekhez sziikséges

felvételeket a BXS1 mikroszkophoz (Olympus, Tokyo, Japan) kapcsolt C8484 kamera
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(Hamamatsu Photonics Co., Hamamatsu, Japan) segitségével készitettik. A sejtek ¢és
sejtalkotok mennyiségének, valamint azok méreténck meghatérozasa a Cell” képanalizalo

program (Olympus, Tokyo, Japan) segitségével tortént.

4.6. Pasztazé elektronmikroszkopia

Az érett, 1égszaraz szemtermések endospermiumaban talalhaté keményitdszemcesék
closzlasat pasztazo elektronmikroszkoppal —vizsgaltuk. Kontroll és szarazsagkezelt
novényekb6l  szarmazod  érett  szemterméseket (n=5  kezelésenként)  gyiijtottiink
genotipusonként harom-harom kiilonbozd kaldszbol. A szemterméseket megfeleztiik, majd
katodporlasztdé berendezés (sputter coater) (SCD 005, BAL-TEC AG, Liechtenstein)
segitségével a minta elektromos vezetOképességének és elektron-visszaverd képességének
novelése c€ljabol arannyal Dboritottuk. Ezt kovetéen Zeiss EM 910 tipust
elektronmikroszkoppal — pasztazd lizemmodban, szekunder elektron (SE) detektor

alkalmazasaval 20 kV gyorsitofesziiltség mellett vizsgaltuk.

4.7. A fotoszintetikus folyamatok vizsgalata

Az alkalmazott kezelések fotoszintetikus folyamatokra kifejtett hatasat LCi infravords
gazanalizatorral (ADC BioScientific Ltd., Hertfordshire, UK) végeztiik. A fotoszintézissel
Osszefliggd paraméterek koziil a nettd széndioxid asszimilacids rata (Ane), a
sztomakonduktancia (gs) valamint az intercellularis széndioxid koncentracio (C;i) keriiltek
meghatdrozasra a nevelési fényintenzitison (a fényintenzitas a mintakamraban 200 ymol m™
s volt), atlagosan 400 vpm (cm® m-") referencia CO, koncentracié mellett a vizmegvonas
kezdetét megel6z6 naptol a visszadntdzést kovetd 6todik napig. A méréseket minden esetben
azonos napszakban végeztik a kamra fényviszonyainak allandosaga érdekében, melyet a
miiszer fénymérdjével ellenériztink A miiszer mintakamrajanak alapteriilete 5,8 cm?, amit
mérésenként egyazon ndvényrél szarmazd két zaszloslevél atfedés nélkiili behelyezésével
toltottiink meg. A behelyezés utdn a steady state allapot beallasdig vartunk (5-30 perc a
novények allapotatol fiiggben), a mért adatokat csak ezt kovetGen regisztraltuk. A kozolt

adatok harom ismétlés atlagabol szarmaznak.
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A fotokémiai folyamatokat klorofill fluoreszcencia-indukcios — vizsgalatokkal
jellemeztiik. Ennek soran a masodik fotokémiai rendszer (PS 1I) effektiv kvantumhatasfokat
hataroztuk meg (quantum yield, ®psy) a PAM-2000 (Walz, Németorszag) klorofill
fluorométer segitségével. A méréseket a vizmegvonas kezdetét megel6z6 naptdl a
folyamatos, kozepes intenzitast aktinikus fényt hasznaltunk (eréssége 250 pmol m?s) (Fy). A
fényadaptalt minta maximalis fluoreszcencidjanak meghatarozasahoz (F,,') telitési
fényimpulzust alkalmaztunk (id6tartama 0,7 s, erdssége koriilbeliil 3500 umol m*s'). A PS II

effektiv kvantumhatasfokat a kovetkezd egyenlet alapjan szamoltuk ki:

(AF/F’)=(Fu-F)/Foy’

A kozolt adatok harom ismétlés atlagabol szarmaznak.

4.8. Kolorimetrias enzimaktivitas mérés

A szénhidrat anyagcserében fontos szerepet jatszo savas invertaz valamint szachardz
szintaz enzimek aktivitasanak mérését kolorimetrias modszerekkel végeztiik. A mintavétel
mindharom fenofazis esetén a stresszkezelés végén, valamint az 6t napos visszadntozési
periodus végén tortént. A meidzis idején alkalmazott kezelés soran portokokbol és
megtermékenyitetlen magkezdeményekbdl, mig a masik két kezelés esetében a mar
megtermékenyitett magkezdeményekbdl vettiink mintat.

Az oldhato savas invertazok aktivitasat Miller (1959) modszere szerint, kisebb
valtoztatasokkal mértik meg. Az enzim kivonasat kisméretl, elShiitott dorzsmozsarban,
jégen, kvarchomokkal valo eldorzsolés utjan végeztiik. A felhasznalt kivoné puffert (100 mM
Tris-HCl, 10 mM izoaszkorbat, 5 mM B-merkaptoetanol, ImM PMSF, pH 7,2) 3:1 aranyban
adtuk a novényi szovetekhez (3 ml/lg minta). A homogenizatum ultracentrifugalasa utan
(26000 g, 30 perc) a feliiluszot hasznaltuk fel. A reakciopuffer (40 mM Na-acetat) 362,5 pl-
¢hez 25 pl feliiluszot adtunk, majd 2 perces, 30°C-on torténé inkubacié utan az enzimreakciot
362,5 ul, 50 mM koncentracioban szachardzt is tartalmazd reakciopufferrel inditottuk el.
Harminc perces, 30°C-on tortén6 inkubacio utan az elegyhez 250 pl dinitro-szalicilsav

(DNSA) reagenst (30% kalium-natrium tartarat, 16% NaOH, 1% 3,5-dinitro-szalicilsav)
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adtunk. Az elegyet 5 percig 100°C-on tartottuk, majd lehiités utan a mintak extinkciojat
fotométerrel 540 nm-es hullimhosszon mértikk meg.

A szachar6z szintaz esetében eltéré kivono puffert alkalmaztunk Ranwala és Miller
(1998) modszerének megfeleléen (100mM HEPES/NaOH puffer, 10 mM izoaszkorbat, 3 mM
MgCl, 25 mM DTT, | mM EDTA, 1% glicerol, 0,05% Triton X-100, pH 7,5). Az eldorzsolést
5:1 aranyban végeztiik. A reakciopuffer osszetétele a kovetkezd volt: 4 ml reakcidtérfogatban
50 mM MES/NaOH, 100 mM szacharoz, 3,75 mM UDP, valamint 50 pl enzim kivonat. Az
invertaznal emlitett eléinkubaciot kdvetden a reakciot az UDP hozzaadasaval inditottuk el.
Tizenot perces 30°C-os inkubacio utan a reakciot 90 masodperces, 100 °C-os vizfiirdobe
helyezéssel allitottuk le. A keletkezett UDP-glilk6z mennyiségét egy masodik enzimreakcio
segitségével hataroztuk meg. Ennek soran az els6 reakciobol szarmazo reakcioelegy 200 pl-ét
0,5 M glicin/NaOH pufferben (pH 8,7), 2,5 mM NAD" és 20 mU UDP-gliikoz dehidrogenéz
(Sigma) jelenlétében, 25 °C-on, 20 percig inkubaltuk. A NAD® molekuldk NADH
molekulakka torténé konverziojat fotométer segitségével, 340 nm hullamhosszon tortént
méréssel mértiikk. Az aktivitas intenzitasanak meghatarozasa a keletkezett UDP-gliikoz
molekuldk mennyisége alapjan tortént.

Az enzimaktivitas hatasara kialakuld extinkciovaltozast mindkét enzim esetében gy
kaptuk meg, hogy az inkubacid utan mért extinkciokbol kivontuk az elézéleg 5 perces
forralassal inaktivalt minta (,,vak”) extinkcios értékeit, igy a minta szénhidrat tartalma nem
okozhatott eltéréseket a mért értekekben. A mérések statisztikai elemzését a harom

ismétlésbdl szarmazo adatok atlagan végeztiik el.

4.9. Az enzimaktivitasok in situ szoveti lokalizacidja

A vizsgalt enzimek aktivitdsanak fejl6édd szemtermésekben torténd in situ szoveti
lokalizaciojat Sergeeva és Vrugdenhil (2002) modszerének megfelelden végeztiik, az invertaz
és a szacharoz szintaz aktivitasat kiillonbozé segitd enzimeken keresztiil a NADH molekula
termeléséhez kapcsolva. A keletkez6 NADH molekulak a reakcidelegyben jelen 1évo
nitrokék-tetrazolium redukcidjaval oldhatatlan csapadékot hoznak létre az aktivitas helyén,

ezzel lokalizalva azt. Az alkalmazott reakcioutak az 5. abran lathatoak.
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szachar6z

| frukto: I
[Oor-gioer ]

<+—— ATP PPi ——
UDP-gliik6z
pirofoszforilaz,

— ADP UTP +—

NBT,, (csapadék)
NBT,, (oldott)

5. abra. Az enzimaktivitasok szoveti lokalizacioja soran alkalmazott reakciok osszefoglalasa Sergeeva és
Vrugdenhil (2002) alapjan. A kék nyilak a savas invertdz, mig a pirosak a szachar6z szintaz lokalizacidja soran

alkalmazott enzimreakciokat jelolik.

Mindharom stresszkezelés esetében mintat vettiink a kezelés végén illetve a
visszadntozést kovetd o6todik napon. A szemterméseket pengével azok kozépvonaldban
kettévagtuk, majd 4°C-on torténd 1 oras kémiai fixalasnak vetettiik ala (2% paraformaldehid,
2% PVP-40, 1 mM DTT, pH 7,0). Ezt kdvetéen a mintakat MilliQ vizben 6tszori vizeserével
aztattuk egy éjszakéan keresztiil az oldhatd szénhidratok és anyagcsere termékek kimoséasa
érdekében.

Az aktivitasok festése 30°C-on 30 percig torténd inkubacioval 1 ml reakcidelegyben
tortént (1. tablazat). A festés negativ kontrolljanak eldallitasa érdekében a reakcioelegyekbol
mindkét enzim esetében a szachar6z keriilt megvonasra. A reakciot desztillalt vizben torténd
mosassal allitottuk le, majd a kialakult festddést az SZH-ILLD tipusu sztereomikroszkoppal
(Olympus, Tokyo, Japan) és PowerShot G6 (Canon, Japan) kameraval detektaltuk.
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1. tablazat. Az enzimaktivitasok in situ szoveti lokalizaciojanal alkalmazott reakcidelegyek

osszetétele.
Savas invertaz Szacharoz szintaz
Osszetevé Végkoncentricio Osszetevod Végkoncentricid

Na-foszfat puffer HEPES/NaOH puffer

oH 6.0 p 38 mM H7A P 50 mM

gliikdz oxidaz 25U/ ml MgCl, 5mM

fenazin metoszulfat 0,014 % EDTA 1 mM

NBT 0,024 % BSA 0.1 %
EGTA 1 mM
NAD' 1 mM
foszfoglikomutaz 1 U/ ml
gliikdz-6 foszfat
dehidrogenaz 1 U/ml
UDPGase 1 U/ ml
gliikoz 1,6 biszfoszfat 20 uM
NBT 0,03%

Szubsztrat oldat Szubsztrat oldat

szachardz 3,6 mM

szacharoz 1% UDP 71 uM
PPi 71 uM

4.10. Ozmotikus adaptacié meghatirozasa

A fajtak ozmotikus adaptacios (OA) képességét a zaszloslevelek sejtnedvének
ozmotikus pontencialja alapjan allapitottuk meg (Moinuddin és mtsi 2005). A kontroll és
kezelt novények zaszlosleveleit a meidzis idején alkalmazott stresszkezelés végén gyljtottik
be, desztillalt vizben 4 oran keresztiil rehidrataltuk, majd -20°C-on lefagyasztottuk. A
felolvasztast kovetden a sejtnedvet kézi préseléssel nyertiik ki, majd annak ozmotikus
potencialjat (OP) Osmomat 030 tipusu fagyaspont-méré ozmométerrel (Gonotec GmbH,
Berlin, Németorszag) mértilk meg. A mért mmol kg™ értékeket ozmotikus nyomas értékekre

valtottuk at a kovetkez6 egyenletnek megfelelGen:

OP(MPa) = -RxT xmolkg™

Az egyenletben az R a gazallandot, a 7 pedig a Kelvin skalan kifejezett homérsékleti értéket
jeloli. A kapott ozmotikus potencial értéket korrigaltuk az apoplasztban talalhato viz 10%-ra
becsiilt higitoé hatasanak megfeleléen (Kramer 1983). Az ozmotikus adaptaciot a rehidratalt

kontroll és kezelt zaszloslevelek sejtnedvének ozmotikus potencialkiilonbségeként adtuk meg.
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4.11. A terméselemek meghatarozasa

A kezelések termésre gyakorolt hatdsanak meghatarozasa érdekében a fajtak kontroll
és kezelt novényeinek fékalaszait (n=20 genotipusonként és kezelésenként) a teljes érés
allapotaban gyijtottiik be, majd meghataroztuk a kalaszkaszamot, kalaszonkénti szemszamot
valamint a kalaszonkénti szemtomeget. Ezen adatokbol kiszamitottuk a fertilitasi illetve

szemkotési és ezerszemtomeg értékeket.

4.12. A csirazo képesség vizsgalata

A szemterméseket feliileti sterilizalast kovetden nedves szlirdpapiron Petri csészékben,
steril korilmények kozott 8°C-os hémérsékleten 7 napon at csiraztattuk. Ezt kovetden
meghataroztuk a csirazo szemek aranyat, majd azon beliil a harom, kettd illetve minddssze

egy csiragyokérrel rendelkez6 csirandvények aranyat.

4.13. Statisztikai analizis

Az adatok statisztikai értékelését varianciaanalizis (SSPS for Windows, version 10.0)

segitségével végeztik.
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5. Eredmények

5.1. A szarazsag hatasa a vegetativ szovetekre és a termésre

A bulza generativ fejlodési fazisanak eltéré idGpontjaiban (meidzis, viragzas, korai
szemfejlodés) alkalmazott, megegyez6 id6tartamu vizmegvonas fajtatol fiiggetleniil hasonld
mértékben csokkentették a talaj viztartalmat (2. tablazat). Ennek ellenére a kiilonb6z6
kezelések soran a novények eltérd mértékben mutattak a szarazsagstresszre jellemzo
fenotipusos valtozasokat, ami arra utalt, hogy az azonos mértékii vizmegvonas a kiilonb6z6
egyedfejlodési fazisokban eltéré mértékii stresszhatast okozott (6. abra). Ezt a zaszloslevelek
eltéro relativ viztartalma is megerésitette (3. tablazat).

A meiodzis idején alkalmazott vizmegvonas hatasara az érzékeny genotipus leveleinek
relativ viztartalma csokkent, ami az alsé levelek tomeges leszaraddsaban, a magasabban
elhelyezked6 levelek sargulasaban és a levélvégek szaradasaban nyilvanult meg (3. tablazat,
6. A abra). Meg kell emliteniink, hogy Cappelle Desprez fajtara kontroll koriilmények kozott
is jellemzd volt a levelek kismértékii sargulasa és szaradasa. A meidzis soran vizmegvonasnak
kitett Plainsman V zaszlosleveleinek relativ nedvességtartalma nem csokkent a kontrollhoz
képest (3. tablazat) és a vegetativ szovetekben sem volt valtozas megfigyelhet6 (6.B abra).

Az antézis idején fellépd szarazsagstresszre mindkét fajta hasonld mértéki
vizvesztéssel reagalt (3. tablazat), de a levelek sarguldsa és szaraddsa ismételten az érzékeny
fajtara volt jellemz6 (6.C, 6.D 4bra). Az érzé¢keny fajta esetében megfigyeltiik a kaldszok
csucsi részének sargulasat majd szaradasat is, mely az ott talalhatd szemtermések
abortalédasahoz vezetett. A visszadnt6zést kovetden a Plainsman V teljes, mig a Cappelle
Desprez részleges regeneraciot mutatott.

2. tablazat. A talaj vizmegvonas el6tt és utan mért viztartalma (+ standard eltérés) RVT: relativ viztartalom,
TVT: térfogataranyos viztartalom

Fenofazis Genotipus Talaj viztartalom (%)
Kezelés elott Kezelés utan
RVT % TVT % RVT % TVT %
Meiozis Cappelle Desprez 87,24+ 16,22 | 38,34+3,95 | 28,04 +11,24 | 10,85+0,76
Plainsman V 80,92+ 10,69 | 35,77+3,72 | 33,76 +7,50 | 11,32+0,95

81,38+ 16,16 | 34,79+ 6,37 | 26,13+3,04 | 10,46+0,97
87,19+ 8,54 | 36,28+2,14 [ 26,00+3,62 | 9,76+ 0,99

Antézis ‘ Cappelle Desprez
| Plainsman V

89,25+ 13,31 | 38,39+582 | 27,88+2,31 | 11,24=0,81
86,15+ 15,73 | 32,44+7,38 | 22,42+328 | 934+ 1,16
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A korai szemfejlédés idején alkalmazott stressz hatasara a levelek hervadasa a kezelés
harmadik napjatol volt megfigyelhetd, majd az 6todik napra a levelek besodrodtak. Mindkét
fajta esetén sargulast figyeltiink meg, a visszadntozést kovetden azonban csupan a Plainsman
V fajta levelei rehidratalodtak (3. tablazat) és regeneralodtak. A vegetativ szervek
regeneracidja az érzékeny Cappelle Desprez genotipus esetén a novények tobbségénél

elmaradt (3. tablazat; 6. E, 6. F. ébra).

3. tablazat. A fajtakra jellemzd, a kezelések végén és az 6t napos visszaontozési periodust kovetéen mért
zaszloslevél viztartalom értékek (+ standard eltérés).

Fenofazis Genotipus Zészléslevél viztartalom (RVT %)
Kontroll Kezelés végén V1sszz’101'1tozes
végén
Meiézis Cappelle Desprez 84,68" 4,22 55,11"48,70 84,65°+0,31
Plainsman V 87,31°+4,74 82,19%3,40 78,56°x1,14
Antézis Cappelle Desprez 79,41°44,65 56,95"+10,29 85,25"+0,73
Plainsman V 85,97'+7,88 64,2175 .47 87,22%+1,29
K_orai szem- | Cappelle Desprez 80,55°+2,46 36,95+15,28 31,03427,62
fejlodes Plainsman V 82,41°%:4,23 48,58%:2,65 59,58°421,81

Az oszlopokon beliil az eltérd betiik az atlagértékek szignifikans eltérését jelolik a P<0,05 valdsziniiségi szinten.

A szarazsagstressznek kitett novények szemfeltoltddési és érési idészaka a kontroll
novényekhez viszonyitva genotipustol fiiggetlentl tiz nappal lerovidiilt. A kezelés hatasara az
érett szemtermések zsugorodottak voltak €s a szarazsagra érzékeny Cappelle Desprez
kaldszainak felsé harmadaban a magkezdemények jelentds része abortalodott. A meidzis és az
antézis idején fellépd vizhiany hatdsara mindkét genotipus novénymagassaga szignifikansan
lecsokkent (4. tablazat). Ezzel szemben a korai szemfejlodés alatti stressz hatasara a hajtasok
hossza nem kiilonbozott a kontrolltol (4. tablazat). A kiilonb6zé egyedfejlédési fazisokban
alkalmazott kezelések eltéré mértékben csokkentették az egyes fajtak fertilitasat, illetve
szemkotését (4. tablazat). A meidzis és viragzas idején alkalmazott vizmegvonas hatasara a
Plainsman V fertilitasa, illetve szemkotése nem valtozott szignifikansan, ugyanakkor a fajta
korai szemfejlédés idején kezelt ndvényeinek szemkotése 18%-kal csokkent. Ezzel szemben
az érzékeny Cappelle Desprez fertilitasa a meiozis idején fellépoé vizmegvonas hatasara 16%-
kal, szemkoétése az antézis idején és a korai szemfejlodés idején hatd stressz kovetkeztében

43%-kal, illetve 53%-al csokkent (4. tablazat).
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6. dbra. Az eltér fenofazisban alkalmazott vizmegvonas hatisira kialakult valtoziasok a Cappelle Desprez
(A, G, E) és a Plainsman V (B, D, F) hajtasanak vegetativ szerveiben. A-B: meiozis; C-D: antézis; E-F: korai
szemfejlodés. A képek az 6t napos visszadntozési periodust kovetéen késziiltek. A képek bal oldalan 2-2 kontroll
novény, jobb oldalan 2-2 vizmegvondsnak kitett novény lathato.

A szarazsag altal kivaltott ezerszemtomeg (ESZT) csokkenés a meidzis idején kezelt
Plainsman V kivételével mindkét fajta és minden kezelés érett szemterméseinél
megfigyelhet6 volt (4. tablazat). Mindkét genotipus esetén a korai szemfejlédés idején adott
stressz okozta a legnagyobb karosodast. A Plainsman V esetében megjelend nagyobb mértékii

ESZT csokkenés a jobb szemkotés, tehat a magasabb szemszam kovetkezménye volt.
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A kezelések hatasara a kalaszonkénti termés mindkét genotipusnal szignifikansan
csokkent, de a Plainsman V valamennyi kezelésre szignifikansan (P<0,05) alacsonyabb
termésveszteséggel reagalt, mint a Cappelle Desprez (4. tablazat). A szemtermések tomege

fajtatol fiiggetlentil kiiléndsen a kaldszok felsé harmadaban mutatott jelentds csokkenést.
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4. tablazat. A kontroll és kezelt Cappelle Desprez és Plai V no e jellemzo
kalaszonkénti termés értékek (+ standard eltérés).

ény fertilita Otés, ezerszem-tomeg, valamint

) ) Novénymagassig Ferti N . Kaldszonkénti termés
Fajta Kezelés %) szemkotés(%) Ezerszemtomeg (g) (mg)
kontroll 70,5 +3,4 69,9+ 7,5 27,7°+5,6 111532329
mei6zis 584°£4,1 58.4°£9,3 223'£4,0 715,0°£ 70,0
Cappelle Desprez — < c T c
antézis 61,2°+54 40,1°+ 17,8 19,6°+9,0 494,9°+249.6
korai szemfejlodés 70,2 +3.5 32,6+ 12,1 135°452 252,0'+132,8
kontroll 72,2 £3,5 70,0" £ 4,8 424162 1421,6" +267,0
) mei6zis 598" £5,6 65072 362" 8,1 956,4° + 240,7
Plainsman V g = =
antézis 63,3°+3,1 744" +£7,6 30,1+10,9 927,84+ 316,1
korai jlodé 73,1"£3,0 57,378 16,1°+5,5 420,5°+166,9
Az oszlopokon beliil az eltéré betiik az atlagértékek szignifikans eltérését jellik a P<0,005 valosziniiségi szinten.
5. tablazat. A 4 as hatasa a fejlodé 1évd, valamint az érett szemtermésekben talilhaté embriok méretére. Az adatok
a kezelt szemtermésekbdl szarmazo embriok méreté a i i azalékos aranyat jelolik.
Az embriok mérete a kontroll aranyaban (%)
. . Megtermékenyitést kovetd nap .
Kezelés Fajta Erett
! 2 3 4 S szemtermés
- Cappelle Desprez 92,7 ns 92,2 ns 89,1 ns. 753 % 54,4 #xx 87,6 **
Meiozis
Plainsman V 92,8 ns 85,7 ns 101,4 ns 98,1 ns 105,6 ns 95,6 ns
Antesi Cappelle Desprez 103,9 ns 91,6 ns 83,9 * 80,9 ** 94,7 ns 79,0 HE*
ntézis
Plainsman V 103,8 ns 78,7 % 77,0 ** 61,9 ** 94,9 ns 87,9 **
Megtermékenyitést kovetd nap Erett
5 7 9 12 14 szemtermés
Korai szem- Cappelle Desprez 99,3 ns 1172 ns 193,6 ** 119,6 * 130,7 ** 57,8 #H*
fejlodes Plainsman V 101,5 ns 130,0 ns 151,7 * 157,9%% 126,5 ** 74,2 #*
% p<0,0005, ** p<0,005, * p<0,05 valosziniiségi szinten szignifikans; ns nem szignifika
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5.2. Szovettani vizsgalatok

5.2.1. A gametogenezisre gyakorolt hatasok
5.2.1.1. A pollenfejlddésben bekovetkezett valtozasok

A meiozis idején alkalmazott vizmegvonas negativ hatast gyakorolt a pollenszemek
fejlodésére (7. abra). A szarazsag hatasara a Cappelle Desprez portokjainak mérete lecsokkent
és a viragokon beliil a portokok mérete heterogénné valt. A Plainsman V viragaiban a
kontrollal Osszehasonlitva nem volt eltérés az antérak méretében. A kontroll ndvények
portokjaiban a normalis fejlddésii, azaz harom sejtmagvas, nagy mennyiségli keményitét
tartalmazo pollenek aranya mindkét genotipusnal meghaladta a 97%-ot. A kezelt névények
portokjaiban a normalisan fejlodott pollenszemek gyakorisaga szignifikansan (P<0,005)
magasabb volt a Plainsman V (86,7+9,8%), mint a Cappelle Desprez esetében (63,5+16,2%).
A citologiai vizsgalatok alapjan megallapitottuk, hogy a vizmegvonas hatdsara a
pollenszemek egy részének fejlodési iiteme elmaradt a kontrolltol. A harommagvas, nagy
mennyiségli keményitét felhalmozo pollenformak (7. A, E abrak) mellett mindkét genotipus
portokjaiban megfigyelhetdk voltak a fejlédés korabbi szakaszaiban megrekedt, az elsd
mitozis folyamataban levé mikrosporak (7. B, F abrak), korai (7. C abra) és kései allapott
kétmagvas pollenek (7. D, G abrak). Emellett harom sejtmagvas, am a sikeres pollentdmlé
hajtashoz nélkiilozhetetlen tartalék keményit6t felhalmozni képtelen pollenszemeket is

talaltunk (7. H abra).

5.2.1.2. A petekésziilék fejlodése

A szovettani vizsgalatok alapjan megallapitottuk, hogy a meidzis idején
szarazsagstresszt elszenvedett termékben sem a petesejt, sem pedig a mellette elhelyezkedd

szinergida sejtek szerkezetében nem volt a kontrolltol eltéré morfologiai valtozas kimutathato.
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7. abra. A Cappelle Desprez (A-D) és Plainsman V (E-H) portokjaiban vizhianyos koriilmények kozott
fejlodo pollensejtek és mikrosporak fénymikroszképos felvételei. Normalis fejlodést pollenformék (A, E), a
fejlodés korabbi szakaszaiban megrekedt mikrosporak (B, F), korai kétmagvas pollen (C), kései kétmagvas
pollen (D, G), harom sejtmagvas, keményitdt nem tartalmazo pollen (H). g: generativ sejtmag; s: spermasejt; v:
vegetativ sejtmag. Bar: 20 pm.
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5.2.2. Az embrio fejlodésére gyakorolt hatasok

Az embriofejlédés folyamata eltérd reakciot mutatott a kiilonbozé fenofdzisban
alkalmazott kezelések hatasara. A meio6zis idején hato stressz a Cappelle Desprez embriok
méretbeli novekedésében mar a fejlodés korai fazisaban (negyedik és 6todik nap) lemaradast
okozott és az érett szemtermések mérete 12,4%-kal elmaradt a kontrolltol. Ezzel szemben a
kezelt Plainsman V embriok mérete a szemtermés fejlodésének kezdetén nem kiillonbozott
szignifikans mértékben a kontrolltol, és az érett szemtermésekbdl izolalt embriok mérete is
csupan 4,4%-kal csokkent (5. tablazat).

Az antézis idején a Cappelle Desprez kezelt embridinak mérete a harmadik és
negyedik napon, mig a Plainsman V a masodik és negyedik napok kozott kiillonbozott
szignifikans mértékben a kontrolltol (5. tablazat). Bar az 6todik napon sem a Cappelle
Desprez, sem a Plainsman V esetén nem figyeltiink meg kiilonbséget a kontroll és a kezelt
embriok mérete kozott, az érett szemtermésekben fejlodé embriok mérete 21%-kal, illetve
12,1%-kal maradt el sajat kontrolljatol (5. tablazat, Fiiggelék Kiegészité abra 1-10A, B,).

A korai szemfejlodés idészakaban ezzel ellentétes modon a kezelt embriok mérete
meghaladta a megegyezd koru kontroll embridkra jellemz6 értéket (5. tablazat, Kieg. abra 11-
18A, B). Ez a kiilonbség mindkét fajta esetében szignifikdns volt a megporzast kovetd
kilencedik és tizennegyedik napok kozott. Az embriok novekedési intenzitasanak fokozodasa
azonban a késobbi fejlédés soran lecsokkent, igy a szarazsagstressznek kitett ndvényekben
fejlodé embriok végsé mérete a Cappelle Desprez esetén 44,2%-kal, a Plainsman V esetén
25,8%-kal maradt el sajat kontrolljatol (5. tablazat). Az eredmények alapjan megallapithato,
hogy a legnagyobb mértékii novekedésbeli csokkenést mindkét genotipus embridinal a korai
szemfejlodés idoszakaban fellépd vizhiany okozta.

A Plainsman V szarazsagkezelt embridiban mar a fejlddés hetedik napjan elkezddott
a differencialodas, melynek kovetkeztében megkiilonboztethetdvé valt az embrid hajtaspolusa
és a szkutellum (Kieg. abra 12B). A fajta kontroll embriéi valamint a Cappelle Desprez
kontroll és kezelt embrioi is gdmbstadiumuak voltak ebben a korban (Kieg. dbra 11A, B; 12A,
B). Ez utobbi embrioknal a hajtas, illetve a gyokérpdlus a Plainsman V kezelt embridihoz
képest két nappal késébb, a megporzast kovetd kilencedik napon valt megkiilonboztethetéveé
(Kieg. abra 13A, B; 14A). A kezelt embriok a fejlédés kilencedik, tizenkettedik és
tizennegyedik napjan a kontrollokhoz képest szignifikansan nagyobbak és differencialtabbak
voltak (5. tablazat, Kieg. abra 13-18A, B). A két genotipust dsszehasonlitva elmondhato, hogy

a Plainsman V embriok novekedési liteme és differencialtsaga meghaladta a Cappelle
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Despreznél megfigyelteket. A 14 napos Plainsman V embriok vizsgalata soran vilagosan
elkiilonitheté volt a rigyhiively, a levélkezdemények, a mezokotil, a gyokércsics és a
gyokérhiively, szemben az azonos koru Cappelle Desprez embriokkal, melyeknél nem volt
ilyen mértékii differencialtsag megfigyelhetd (Kieg. dbra 17B, 18B). A keményitészemcsék
jelenléte a tizennegyedik napon valamennyi embriora jellemzd volt, a szarazsagstressz nem

volt hatassal a szemcsék megjelenési idejére vagy szamara.

5.2.3. Az endospermium fejlédését érint6 valtozasok

A meidzis idején alkalmazott szarazsag egyik fajta esetében sem befolyasolta a fejlodé
endospermium szovettani jellemz6it a megporzast kovetd 1-5 nap folyaman. Az embriokozeli
endospermium sejtesedése genotipustol és kezelést6l fliggetleniil a megporzast kovetd 3.
napon, a periférias endospermium sejtesedése az 5. napon kovetkezett be.

A viragzas idején alkalmazott vizmegvonast kovetden a periférialis endospermium
szincicialis magosztodasa fajtatol és kezeléstol fiiggetleniil azonos iitemben zajlott (Kieg. abra
1-7C-F) és a 3. napra bekovetkezett az embriokozeli endospermium sejtesedése (Kieg. abra 1-
10C, D). Az ovulum iiregének egy rétegben valo kibélelése utan a periférialis endospermium
sejtfalainak szintézise a Plainsman V esetében a kontrollt egy nappal megelézve mar a
negyedik napon elkezdddott (Kieg. abra 8E, F). Ez a folyamat a szarazsagstressznek kitett
Cappelle Desprez  szemtermésekben a kontroll koriilmények  kozott — kialakuld
endospermiummal azonos moédon, a megporzas utani 6todik napon ment végbe (Kieg. abra
9E, F). A periférias endospermium sejtfalainak szintézisével egy iddben elkezd6dott a
keményit6 felhalmozasa a raktarozo sejtekben (Kieg. abra 8E, F; 9E, F). A két fajta fejlodési
aszinkronitasabol eredden az 5 napos Plainsman V endospermium sejtek a Cappelle Desprez-
vel dsszehasonlitva nagyobb mennyiségii keményitészemcsét halmoztak fel (Kieg. abra 9E, F;
10 E. F).

A korai szemfejlédés idején hatd szarazsag az endospermium és az aleuron réteg
fejlodésére is jelentds hatast gyakorolt. Az embriokozeli endospermium siirii citoplazmaval
rendelkez6 sejtjei mindkét genotipusnal a megporzast kovetd hetedik napig tamogattak az
embriok fejlodését (Kieg. abra 11C, D; 12C, D), majd a 9. naptol kezdédéen fokozatosan
vakuolizalodtak és degradalodtak. A folyamat a kezelt szemtermésekben mindkét fajtanal
gyorsabban jatszodott le (Kieg. abra 13C, D; 14C, D). A szkutellummal szomszédos

endospermium Kiliriilt sejtrétegei a kezelt magkezdeményekben a fejlodés tizenkettedik
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napjara jelentésen Osszetomorodtek, mivel a rétegek egyik oldalan a keményitds
endospermium, a masikon pedig az embrié ment at jelentds méretnovekedésen (Kieg. abra
15C, D; 16C, D). Mig a kezelt szemtermésekben a megporzast kovetd tizennegyedik napra a
kitiriilt endospermium sejtek falainak tomege minddssze egy Osszeroppant réteg formajaban
volt jelen, a kontroll termdkben a folyamat csupan néhany sejtsornyi endospermiumot érintett
(Kieg. abra 17C, D; 18C, D).

A kezelt szemterméseknél a periklindrisan 0sztédo aleuron és szubaleuron rétegek mar
a fejlédés 9. napjan megkiilonboztethetdek voltak a keményités endospermium sejtektdl
(Kieg. abra 13G, H; 14G, H). Ezek az egy sejtsor vastagsagu rétegek a fejlédo endospermium
kiilsé rétegét alkotjak, centralisan elhelyezkedd, nagy sejtmagjukat koriilvevd szamos
vezikulumuk pedig egyértelmiien megkiilonbozteti 6ket a keményités endospermium
sejtjeitdl. Az aleuron és szubaleuron sejtek elkiiloniilése a kontroll szemtermésekben csak
harom nappal késobb, a tizenkettedik napon volt megfigyelheté (Kieg. abra 15G, H; 16G, H).
Ez a fejlédésbeli kiilonbség a kontroll és kezelt magkezdemények kozott a 14 napos
szemtermések esetén is megfigyelheté volt (Kieg. abra 17G, H; 18G, H). A tizenkettedik
napra a kezelt szemtermések aleuron sejtjeiben talalhatd vakudlumok a kontrolltdl eltéréen
mar protein matrixba agyazott zarvanyokat is tartalmaztak (Kieg. abra 15G, H; 16G, H). A
réteg fejlédése soran ezek a strukturak végiil érett aleuron szemcsékké differencialodtak. A
szubaleuron sejtekben az emlitett raktarozo vakudlumok nem voltak megfigyelhetdek,
ehelyett a bennilk felhalmozodd keményitdszemcsék ¢és nagy fehérjetestek jelezték
megporzast kovetd tizennegyedik napra a kezelt szemtermésekben genotipustol fiiggetleniil
nagymértékben megvastagodtak és a sejteket siirtin elhelyezkedd aleuron szemesék toltotték

ki (Kieg. abra 17H, 18H).

5.2.4. Az embriot és az endospermiumot koriilvevo sejtrétegek valtozasai

A perikarpium és a megtermékenyitést kovetden 1étrejott szovetek kozott elhelyezkedd
sejtrétegek valtozasait félvékony metszeteken vizsgaltuk. Ennek soran nyomon kovettik a
harantsejtek (cross cells) és a tomlbsejtek (tube cells) rétegeinek, a kiilsd és belsd
integumentum két-két sejtrétegének, és a nucellusz epidermiszének vizmegvonas hatasara

bekovetkezett valtozasait (Kieg. abra 1-17 G-H).
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A meiodzis illetve a korai szemfejlédés idején alkalmazott szarazsag az altalunk
vizsgalt periodusban egyik fajta esetében sem okozott valtozast a sejtrétegek fejlédésében. A
két fajta kozott kizardlag a kiilsé integumentum tekintetében volt eltérés kimutathatd. A
Cappelle Desprez esetében a kiilsé integumentum két sejtrétege a megtermékenyitést kovetd
masodik napig tartotta meg valtozatlan strukturajat (Kieg. dbra 3 G-H), majd ett6l a naptol
kezdédden a sejtek degeneralodtak, az negyedik napra pedig Osszetomorddtek és eltliintek
(Kieg. abra 5 G-H). A Plainsman V termdiben ez a folyamat egy nappal korabban zajlott le. A
megporzas utani masodik napon a kiilsé integumentum két rétegének sejtjei mar elvesztették
citoplazmajukat, a harmadik napon fehérjében gazdag, nem sejtes rétegként voltak jelen, majd
a negyedik naptol nem voltak észlelhetéek (Kieg. abra 4, 6, 8 G-H). A tobbi sejtrétegben nem
volt a kontrollhoz képest valtozas megfigyelheto.

A korai szemfejlodés idején vizmegvonasnak kitett novények kalaszaiban fejlodo
szemterméseknél a harantsejtekben talalhato kloroplasztiszok keményitd felhalmozasat
figyeltik meg genotipustdl fliggetleniil a megporzast koveté hetedik napig, majd a
megporzast kovetd tizennegyedik napra a keményitészemcsék csaknem teljesen eltiintek
ebbdl a sejtrétegbdl (Kieg. abra 17H, 18H). Ezzel szemben a kontroll szemtermések
harantsejtjeiben a keményitédszemcsék erdteljes PAS festédést mutattak (Kieg. abra 17G,
18G). A tomldsejtek rétege a kezeletlen szemtermésekben a tizennegyedik napon is
megfigyelhetd volt, a kezelés hatdsara azonban mar korabban, a tizenkettedik napon
degradalodni kezdett (Kieg. abra 15G, H, 16G, H).

A Dbels6 integumentum (a késébbi teszta) belsd sejtsoraban a gyantaszerii
komponensek felszaporodasa a kezelt Plainsman V névények esetében a kezelt Cappelle
Desprez-vel ¢és a kontrollokkal dsszehasonlitva két nappal korabban, hét napos korban volt
megfigyelhet6 (Kieg. abra 12H). Bar a kontroll szemeknél a megporzast kovet6 tizennegyedik
napon az ovulum belsé integumentumanak mindkét sejtrétege megtalalhato volt, a kezelt
szemtermésekben a belsd réteg citoplazmaja lebomlott. A Plainsman V esetében ez a
tizenkettedik, a Cappelle Desprez szemtermésekben pedig a tizennegyedik napra kovetkezett
be. A nucellusz epidermisze (a majdani hialin réteg) az aleuron réteg megjelenéséig sértetlen
maradt. Ez a kontroll névényeknél tizenkét napos (Kieg. abra 15G, 16G), mig kezeltek esetén
kilenc napos korban kovetkezett be (Kieg. abra 13H, 14H). A szemfejlédés tizennegyedik
napjara a kezelt Plainsman V szemtermésekben a belsé integumentum belsé rétegének,
valamint a nucellusz epidermiszének sejtfalai az aleuron réteg és a tomlosejtek sejtsorai

kozott dsszenyomodtak és beldlik a teszta és a hialin rétegek jottek létre (Kieg. abra 18H).
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Ebben az id6pontban a kezelt Cappelle Desprez szemtermésekben csupan a hialin réteg volt

megfigyelhet6 (Kieg. abra 17H).

5.3. Sztereologiai analizis

Vizsgalataink soran megallapitottuk, hogy az alkalmazott kezelések koziil a meiozis és
az antézis idején hato szarazsag egyik fajta esetében sem valtott ki szignifikans eltéréseket az
altalunk vizsgalt paraméterek (térfogategységre vonatkoztatott endospermium sejtszam, az A
¢és B tipust keményitészemesék szama, a fehérjetestek sejtenkénti szama) tekintetében. Ezzel
szemben a korai szemfejlédés idején szignifikans meértekii kiilonbség volt kimutathato a
kontroll és a szarazsagkezelt szemtermések sztereologiai jellemz6i kozott, ennek megfeleléen
a tovabbiakban az ezen stressz altal kivaltott eltérések keriilnek targyalasra. Mintavételi
iddpontjaink a szarazsagkezelés végére (9. MKN) és az 6t napos visszadntdzési periodus

végére (14. MKN) estek.

5.3.1. A korai szemfejlodés idején alkalmazott stressz endospermium

sejtszamra gyakorolt hatasa

A Cappelle Desprez esetében a vizmegvonas hatdsara tobb mint kétszeres, szignifikans
(P<0,0005) emelkedés volt megfigyelhetd az egységnyi térfogatra esé endospermium sejtek
szamaban a kezelés végén, tehat a megporzast kovetd kilencedik napon (9. MKN). Ez a

kiilonbség a visszadnt6zés 6todik napjan (14. MKN) is detektalhato volt (8. A abra).

5.3.2. A Kkorai szemfejlédés idején alkalmazott stressz keményito
felhalmozoédasra gyakorolt hatasa

A kilencedik és tizennegyedik napon gyiijtott szemtermések félvékony metszetein végzett
sztereologiai analizis kiilonbségeket tart fel a tolerans és az érzékeny genotipusok
stresszreakcioi  kozott. A Cappelle Desprez-b6l szarmazé —szarazsagkezelt szemek

endospermiuma a kontrollhoz viszonyitva szignifikansan (P<0,05) kevesebb lencse alaku, A
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tipust keményitészemesét tartalmazott a kezelés végén, am ez a kiilonbség a visszadntozést

kovetden (14. MKN) mar nem volt szignifikans (8. B abra).
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8. 4dbra. A korai szemfejlodés idején alkalmazott szarazsag hatasa az egységnyi térfogatra esé
endospermium sejtek szimara (A), az A tipusi keményitészemcsék sejtenkénti szamara (B), a B tipusu
keményitoszemesék sejtenkénti szimara (C), valamint a proteintestek sejtenkénti szamara (D). MKN:
megtermékenyitést kovetd nap; *** p<0,0005, ** p<0,005, * p<0,05 valosziniiségi szinten szignifikans; ns nem
szignifikans

Ezzel ellentétben a Plainsman V kezelt endospermium sejtjeiben az A tipust szemcsék
szama a kezelés végén nem kiilonbozott a kontrolltdl, azonban az 5 napos visszadnt6zés
végén mar szignifikansan (P<0,05) tobb szemcsét figyeltink meg (8. B dbra). A kisebb

méretli, gomb alaka B tipusu keményitdszemcsék megjelenése a kezelt szemtermések
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esetében a tizenkettedik, mig a kontrollok esetében a tizennegyedik napon tortént meg. A
szarazsag hatasara a B tipust szemcsék térfogataranyos és sejtenkénti szama mindkét fajtanal
szignifikansan (P<0,005) elmaradt a kontrolltol (8. C abra). Ez a csokkenés az érzékeny
fajtanal 86,3%-os, mig a toleransnal 67,7%-o0s volt. A megporzast kovetd tizennegyedik
napon az endospermium sejtek a tolerans Plainsman V szarazsagkezelt magkezdeményeiben a
Cappelle Desprez-hez viszonyitva szignifikansan tobb B tipusi szemcsét tartalmaztak (8. C
abra). Az érett endospermium sejtekrdl késziilt pasztazo elektronmikroszkopos felvételek (9.
abra) kiértékelését kovetden megallapitottuk, hogy a szarazsagnak kitett novények érett
szemterméseiben talalhatd sejtek a kontrollhoz viszonyitva kevesebb B tipusu

keményitészemcsét tartalmaztak.

5.3.3. A korai szemfejlédés idején alkalmazott stressz fehérje

felhalmozdédasra gyakorolt hatisa

A szarazsagstressz hatasara mindkét genotipus endospermiumaiban megnétt a
fehérjetestek mennyisége és mérete (8. D abra; Kieg. abra 17 E-F, 18 E-F). A kontrollhoz
viszonyitva a kezelt szemtermésekben a fehérjetestek megjelenése két nappal korabban
kovetkezett be. A megporzast kovetd kilencedik napon mindkét fajtanal fehérjetestek voltak
Plainsman V szemtermések szignifikansan (P<0,005) tobb fehérjetestet tartalmaztak a
kezeletlen kontrollhoz képest (8. D abra). Ez a megnovekedett fehérjetartalom a

szarazsagstresszre érzékeny Cappelle Desprez fajtara nem volt jellemzo.

5.4. A szarazsag hatasa a fotoszintetikus folyamatokra

5.4.1. A sztomakonduktancia (g;)

Az altalunk vizsgalt, a fotoszintetikus rendszer miikodésével dsszefliggd paraméterek
koziill leggyorsabban a sztomakonduktancia (gs) reagalt a vizhianyra (10. &bra).

Altalanossagban elmondhatjuk, hogy mindharom kezelés soran ez a paraméter kovette
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9. abra. Az érett szemtermésekbdl szarmazo Cappelle Desprez (A, C, E, G) és Plainsman V (B, D, F, H)
endospermium szovetek pasztazo elektronmikroszkopos felvételei. A-B: kontroll; C-D: meidzis; E-F: antézis;
G-H: korai szemfejlédés. Csillag: A tipust keményitdszemcse; nyil: B tipusu keményitészemcse. Bar: 20 pm.
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legérzékenyebben a novényekben lezajlo vizpotencial valtozasokat, alakulasa pedig fajta- és
kezelésfiiggd is volt.

A meiodzis idején alkalmazott vizmegvonas hatasara a tolerans Plainsman V
gazceserenyildsai a szenzitiv genotipussal Osszehasonlitva késobb és szignifikansan kisebb
mértékben zarddtak be, majd a rehidratacid soran gyorsabban nyiltak ki (10. A abra). Az
antézis idején is megfigyelhetd volt ez a jelenség, azonban a legnagyobb mértékil zartsag
idején mindkét fajta g értéke a nullahoz kozelitett, kozottik pedig szignifikans kiilonbség
nem volt kimutathat6 (10. C abra).

A korai szemfejlédés idején alkalmazott vizmegvonas okozta mindkét fajtanal a
leggyorsabb és legnagyobb mértékii sztomakonduktancia csokkenést, az azt kovetd 6t napos
visszadntozés pedig csupan kismértékii ujboli sztomanyitast eredményezett. A kezelés
masodik napjat kivéve a tolerans Plainsman V nem mutatott szignifikansan magasabb g

értéket az érzékeny fajtahoz képest (10. E abra).

5.4.2. A netto6 fotoszintetikus rata (A )

A netto fotoszintetikus rata értékei a kezelések soran a sztomakonduktanciahoz
hasonléan alakultak. A meidzis idején a vizmegvonds hatasara a tolerans Plainsman V
széndioxid fixalo képessége koriilbeliil 40%-kal csokkent a stressz el6tti illetve a kontroll
novények értékéhez képest, mig a Cappelle Desprez esetében a csékkenés mértéke elérte a
70%-ot (10. B abra). A kezelés negyedik napjatol kezdve a Plainsman V szignifikansan
magasabb A, értékeket produkalt, mind a stressz, mind pedig az azt kdvetd visszadntozés
folyaman.

Az antézis idején a kezelés els Ot napja soran, valamint a visszadntdzési periodus
6todik napjan a Plainsman V szignifikansan magasabb netté fotoszintetikus ratat volt képes
fenntartani. A kezelés végén, illetve a visszadntozési folyamat elsé négy napjan nem volt
szignifikans kilonbség a két fajta értékei kozott (10. D abra), azonban a mérések utolsod
napjan a tolerans Plainsman V ismét szignifikdnsan magasabb széndioxid fixalo képességet
mutatott, ezzel ismét alatamasztva jobb regeneracios képességét.

A korai szemfejlédés idején sem a kezelés, sem pedig a rehidratdcié sordn sem
figyeltiink meg szignifikans kiilonbséget a kezelt Plainsman V ¢és Cappelle Desprez

zaszloslevelek netto széndioxid fixacios képessége kozott (10. F abra).
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10. abra. A sztomakonduktancia (A, C, E) és a netté széndioxid fixaciéos rata (B, D, F) alakulasa a
kiilonb6z6 fenofazisokban alkal t vizmegvonasok hatasara. A piros keret a vizmegvonas elsé napjat,
mig a kék keret a visszadntozési periodus elso napjat jeloli.

5.4.3. Az intercellularis tér széndioxid koncentraciéja (C;)

Vizsgalataink soran szerettiik volna megbecsiilni a nem a sztdmazarédasbol eredd,
fotoszintézist gatldo folyamatok jelent6ségét az altalunk alkalmazott kezelésekben. Ennek
becslése érdekében nyomon kovettiik a levelekben 1évé intercellularis terek CO, koncentracio

(Cj) valtozasanak id6beli kinetikajat. A két fajta esetében mért értékek kozott szignifikans
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kiilonbség nem volt kimutathatd, am a legalacsonyabb széndioxid koncentracié elérésének
napja, azaz a C; inflexios pont bekovetkezésének ideje fajtatol és kezeléstdl figgden valtozod
volt.

A meiozis idején alkalmazott stressz esetén a C; paraméter a Cappelle Desprez
zaszlosleveleiben a kezelés 6todik, mig a Plainsman V leveleiben a hetedik napjan érte el
legalacsonyabb értékét (11. A abra).

A Cj értékének fordulopontja az antézis kori stressz esetén elébb kovetkezett be: a
szarazsagra érzékeny fajtanal a vizmegvonas harmadik napjan, a tolerans fajta esetén pedig a
hatodikon (11. C abra).

A korai szemfejlodés idején a C; fordulopontja mindkét fajta esetében koran, mar a
vizmegvonas harmadik napjan bekovetkezett, a fajtakra jellemz6 C; értékek kozott nem volt

szignifikans eltérés (11. E abra).

5.4.4. A masodik fotoszintetikus rendszer kvantumhatasfoka (®pg;)

A masodik fotokémiai rendszer hatékonysagat méré paraméter értékében a harom
kezelés koziil csupan az antézis idején jelent meg a két fajta kozott szignifikans kiilonbség. A
meidzis idején adott stressz egyik genotipus esetében sem okozott kvantumhatasfok
csokkenést a kezelés el6tti értékekhez illetve a kontrollokhoz képest (11. B abra).

Az antézis idején az alkalmazott vizmegvonas hatasdara a kezelés végére mindkét fajta
Dpgyy értéke 0,4 korili értékre esett vissza (11. D abra), a paraméter csokkenése a Cappelle
Desprez-nél a kezelés masodik napjan, mig a Plainsman V ndvényekben késébb, csupan a
harmadik napon indult meg. A tolerans fajta a visszadént6zést kovetden a Cappelle Desprez-re
nem jellemzo regeneraciot is mutatott (11. D abra). A tolerans Plainsman V genotipus ®pgyy
értékei a kezelés harmadik napjan, valamint a visszadntozési periddus soran szignifikansan
magasabbak voltak az érzékeny Cappelle Desprez-hez viszonyitva.

A korai szemfejlodés idején mindkét fajta kvantumhatasfok értéke a korabbiaknal
gyorsabban és nagyobb mértékben csokkent (11. F abra). Megallapitottuk, hogy a Plainsman
V @pgyp értéke a visszadntozés ideje alatt atlagosan magasabb volt a Cappelle Desprez-nél

meért értékhez képest, azonban ez a kiilonbség nem volt szignifikans.
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11. abra. Az intercellularis éndioxid k tracio (A, C, E) és a masodik fotorendszer

kvantumhatasfokanak (B, D, F) alakulasa a kiilonb6z6 fenofazisokban alkalmazott vizmegvonasok
hatdsara. A piros keret a vizmegvonas elsé napjat, mig a kék keret a visszaontozési periodus elsé napjat jeloli.
Az A, C és E abrakon az atlathatosag megdrzésének céljabol, valamint azok informacidtartalmanak hianya miatt
a szoras értékek nem keriiltek bemutatasra.
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5.5. A szarazsag hatasa a transzportalt szachar6zt bonté enzimek

aktivitasara

5.5.1. A portokokban jelentkezé hatasok

A szacharéz bontasat végzé enzimek koziil a savas invertazok mutattak magasabb
szintli aktivitast a meiozis idészakaban vizhianyos koriilmények kozott fejlodé novények
portokjaiban, mely mintegy tizszerese-hliszszorosa volt a szacharéz szintdz aktivitas
értékeinek. Ez a kiilonbség valdszintsiti, hogy a mikrosporak fejlédése soran a transzportalt
szacharoznak a felhasznalas helyén, azaz az antérakban torténdé hexozokra bontasaért a savas

invertazok a felelGsek, jelentds szerepet toltve be ezzel a pollensejtek fejlédésében.

5.5.1.1. A savas invertazok aktivitasa

A savas invertazok aktivitasat a szachardz szintdzéhoz viszonyitva nagyobb mértékben
valtoztatta meg a meidzis idején alkalmazott vizmegvonas. Kiilondsen jelentds, szignifikans
eltérés volt megfigyelheté a Cappelle Desprez esetében, melynek aktivitasa a kontrollhoz
viszonyitva a kezelés végén 50%-kal, (P<0,005) a visszaontozést kovetden pedig 42%-kal
(P<0,0005) volt alacsonyabb. A Plainsman V esetében a kezelés végén nem volt szignifikans
eltérés kimutathat6 a kontrollhoz képest, mig a visszaont6zés végén szignifikans (P<0,05), am

csupan 15%-os csokkenés volt jellemzd (12. A abra).

5.5.1.2. A szachar6z szintaz aktivitasa

A szachardz szintaz aktivitasarol elmondhatd, hogy a kezelés végén a fajtakra jellemz6
aktivitas értékek a kontrollokhoz képest szignifikansan (P<0,05) a Cappelle Desprez esetében
24%-0s, mig a Plainsman V-nél 43%-os mértékben csokkentek. Ugyanakkor a visszadntozési
periodus végén egyik genotipus értékeiben sem volt megfigyelhetd szignifikans kiilonbség a
kontrollokhoz képest (12. B abra).
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12. abra. A meiozis idején alkalmazott vizmegvonas hatasa a portokok savas invertaz (A) és szacharéz
szintaz (B) aktivitasara a kezelés végén, illetve 6t napos visszaontozési periédust kovetéen. ** p<0,005, *
p=0,05 valosziniiségi szinten szignifikans; ns nem szignifikans

5.5.2. A fejlodo szemtermésekben jelentkezé hatasok

A fejlodo szemtermésekben kezeléstdl fliiggetleniil a szachardz szintaz enzim mutatott
magasabb aktivitas értékeket. Fehérje tomegre vonatkoztatott aktivitdsa tObbszorosen
feliilmulta a savas invertazét (13. abra). Az invertaz enzim aktivitisa mindharom fenofazis
esetén kozel azonos értéket mutatott. A szachardéz szintdz enzim aktivitasa a korai
szemfejlodés idején a meidzishoz és az antézishoz viszonyitva magasabb értéket ért el (13. B,

D, F abrak).

5.5.2.1. A savas invertazok aktivitasa

A meidzis idején alkalmazott kezelés egyik genotipus termdiben sem okozott
szignifikans aktivitds csokkenést a kezelés végén. A visszadntozést kévetden a Plainsman V
esetében bizonyult szignifikdnsnak (P<0,05) a kimutatott 22%-o0s mértékii csdokkenés (13. A
abra).
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Az antézis idején hatd szarazsag sem idézett eld szignifikans aktivitas csokkenést a
kezelés végén. Az 6t napos visszadntozés utan kizarolag a Cappelle Desprez termékben volt a
kontrollhoz képest szignifikans (P<0,05), 13%-os csokkenés kimutathato (13. C abra).

A korai szemfejlodés fenofazisaban a kezelés végén csak a Cappelle Desprez mutatott
a kontrollhoz képest szignifikdnsan alacsonyabb savas invertaz aktivitast (P<0,05), de ez 6t

nappal a visszadntozést kovetden mar nem volt kimutathat6 (13. E abra).

5.5.2.2. A szachar6z szintaz aktivitasa

A meibzis és a korai szemfejlodés idején alkalmazott vizmegvonas sem a kezelés
végén, sem pedig a visszadntozést kovetéen nem okozott szignifikans eltérést a kontroll
szemtermésekben mért értékektol (13. B, F abrak).

Az antézis idején alkalmazott vizmegvonast kovetéen szignifikans (P<0,005), 40%-os
szacharo6z szintaz aktivitas csokkenést mutattunk ki a Cappelle Desprez esetében, mely nem a

kezelés végén, hanem az 6t napos visszadnt6zési periddust koveten (13. D abra) jelentkezett.

5.6. Az enzimaktivitasok termén beliili in situ szoveti lokalizaciéja

Az egyes enzimaktivitasok vizsgalata soran nem volt fajta-, illetve kezeléstiiggd
eltérés kimutathat6 a megfigyelt lokalizacios mintazatokban, ezért az alabbiakban az egyes
enzimekre jellemzo aktivitds mintazatok altalanosan, nem pedig fajtakra illetve kezelésekre

lebontva keriilnek ismertetésre.

5.6.1. A savas invertazok lokalizacidja

A savas invertazok aktivitasa a termdk, illetve a fejlodo fiatal szemtermések esetén két
elkiiloniilt teriileten volt megfigyelhetd. Aktivitast mutattunk ki a szemtermések alapi részén,
valamint a szemtermések hasi bardzdajaban hiizodo szallitoszoveti elemekkel parhuzamosan a

transzfer sejtek tertiletén. Ezzel egyidejiilleg az anyai perikarpium szoveteiben is
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13. 4abra. A Kiilonbozé fenofazisok idején alkalmazott vizmegvonas hatisa a szemtermések savas invertiz
(A, C, E) és szacharoz szintaz (B, D, F) aktivitisira a kezelés végén (9. MKN), illetve 6t napos
visszaontozési periddust kovetéen (14. MKN). ** P<0,005, * P<0,05 valoszinliségi szinten szignifikans; ns
nem szignifikans

59



megfigyelheté volt az aktivitast jelz formazan lerakodas, mely foként a meidzis idején volt

jellemz6, azonban az antézis soran is detektalhato volt (14. A, C, E abrak).

5.6.2. A szacharoz szintaz lokalizacidja

A szacharéz szintdz enzim aktivitdsa a meiozis idészakaban az ovulum, majd a
késébbiekben, a megtermékenyitést kovetden a fejlédésnek induld endospermium teriiletén
volt jellemz6 (14. B, D, F abrak). A korai szemfejlodés idején az el6zéekkel szemben nem a
diffaz aktivitas volt a jellemzé. Intenziv jelolédést figyeltiink meg az endospermium egyes
sejtjeiben (pontszertien sotétebb festédés), valamint az endospermium kiilsé részén, az ebben

az id6szakban mar differencialodott aleuron réteg teriiletén.
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Kk in situ lokalizacioja biiza termékben. A,

14. dbra. A savas invertizok és a szacharéz szintaz aktiv
C, E: a savas invertaz aktivitdsa a meiozis, az antézis illetve a korai szemfejlodés idészakaban. B, D, F: a
szachardz szintaz aktivitasa a meiozis, antézis és a korai szemfejloédés fenofazisaban. Fekete nyil: az invertaz
enzim szallitoszovetekhez illetve transzfer sejtekhez kapcsolhato aktivitasa. Fehér nyil: az invertdz enzim
perikarpiumra jellemz6 aktivitasa. Csillag: a szachardz szintaz ovulumra (B) illetve endospermiumra (D ¢és F)
specifikus aktivitisa. Bar: | mm.
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5.7. A fajtakra jellemz6 ozmotikus adaptacios képesség

Az ozmotikus adaptacio (OA) vizsgalata jelentds kiilonbségeket tart fel a két fajta
kozott. A szenzitiv Cappelle Desprez zaszloslevelének sejtjei szignifikansan (P<0,005) kisebb
mértékben (OA=0,09+0,02 MPa) voltak képesek ozmotikus potencialjukat megnévelni a
meidzis idején alkalmazott szarazsagstressz hatdsara, mint a tolerans Plainsman V sejtjei

(0A=0,324+0,02 MPa) (15. abra).

0.4

0.3

0.2

i
0

CappelleDesprez ~ Plainsman 'V

Ozmotikus adaptécié (MPa)

15. abra. Az egyes fajtikra jellemz6 ozmotikus adaptacié értékek.

5.8. A szarazsag hatdsa a csirdzo képességre és a csiragyokerek

szamara

Csiraztatasi kisérleteink eredményei alapjan megéllapitottuk, hogy egyik fenofdzisban
alkalmazott kezelés sem okozott szignifikans eltérést a szemek csirazasi gyakorisagaban a
kontrollhoz viszonyitva. A csirandvények gyokérszamat vizsgalva ettdl eltéré eredményt
kaptunk (16. dbra). A kiilonboz6 fenofazisok koziil a korai szemfejlédés idején alkalmazott

vizmegvonas hatasara figyeltiik meg a legnagyobb szamu egy csiragyokérrel rendelkezd
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csirandvényt, melyek aranya a Cappelle Desprez esetében 41,8%, mig a tolerans Plainsman V

esetében csupan 7,7% volt. Az egy illetve két csiragydkeres csiranévények aranya mindharom

stresszkezelés esetében az érzékeny Cappelle Desprez fajtanal volt a magasabb.

100%
80%
60%
40%

20%

Koral
szemfejlodés

100%

0%

60%

40%

20%

Cappelle Desprez

Meiézis Antézis Korai
szemfejlodés

- Harom csiragydker

l:l Két csiragyokér

- Egy csiragyckér

16. abra. A vizmegvonas hatisa a kiilonb6z6 fenofazisokban kezelt névényekbél szirmazé szemtermések
hét napos csirandvényeinek gyokérszamara.

A fejezetben bemutatott eredményeket egyszeriisitve a 6. tablazatban foglaltuk ssze.



6. tablazat. Az eltéré fenofazisban alkal t vizmegvonasok hatdsa a vizsgalt fajtakra.

< < Fajta

Kezelés Paraméter Cappelle Desprez Plainsman V

Meidzis Zaszloslevél RVT - n.v.
Fertilitas - n.v.
Sériilt pollen aranya ++ +
Kalaszonkénti termés - -
A tipust keményité szama n.v. n.v.
B tipusti keményito szama n.v. n.v.
Fehérjetestek szama n.v. n.v.
g, - -
Anet - -
Dpgyy n.v. n.v.
Invertaz aktivitas (portok) -- -
Susy aktivitas (portok) n.v. n.v.
Invertaz aktivitas (termd) n.v. -
Susy aktivitas (termd) nv. n.v.
Ozmotikus adaptacio + +++
Csirazo képesség nv. n.v.
Csiragyokér szam - n.v.

Antézis Zaszloslevél RVT - -
Szemkotés - n.v.
Kalaszonkénti termés - -
A tipust keményitd szama n.v. n.v.
B tipusti keményito szama nv. n.v.
Fehérjetestek szama n.v. n.v.
g, - -
Anet - "
Dpgyp - -
Invertaz aktivitas (termd) - n.v.
Susy aktivitas (termd) - n.v.
Csirazo képesség n.v. n.v.
Csiragyokér szam - n.v.

Korai Zaszloslevél RVT - -

szemfejlodés Szemkotés -- -
Kalaszonkénti termés --- -
A tipusu keményité szama n.v. -
B tipusu keményité szama - -
Fehérjetestek szama n.v. ++
gS - -
Apet - -
q)F‘SII s -
Invertaz aktivitas (termd) nv. n.v.
Susy aktivitas (termd) n.v. n.v.
Csirazo képesség n.v. n.v.

Csiragyokér szam - -

-: a paraméter a kontrollal 6sszehasonlitva csokkent, +: a paraméter nétt, n.v.: az érték nem valtozott meg
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6. Az eredmények értékelése

6.1. A szarazsag hatisa a gametogenezisre, a fertilitasra és a
szemkotésre

Az meibdzis idején alkalmazott vizmegvonas gyakorolta a legenyhébb hatast a
novények fenotipusara, hervadas vagy a levelek besodrodasa nem volt megfigyelhetd. Ebben
a fenofazisban vizsgaltuk a stressz hatasat a gametogenezisre, hiszen a meioézis folyamata
mind a him- mind pedig a néi ivarsejt képzodés egyik sarokkdve. Citologiai vizsgalataink
igazoltak, hogy Lalonde és mtsi (1997), valamint Saini (1997) megfigyeléseihez hasonldan a
mikrosporogenezis folyamata nagyfoku érzékenységet mutatott a vizhianyra. A pollenszemek
jelentds részének fejlodése megallt (Jager és mtsi 2008). A normalis fejlodést mutatd
pollensejtek szignifikansan magasabb aranya a Plainsman V esetében egyiitt jart a savas
invertaznak a szenzitiv genotipuséhoz képest magasabb aktivitasaval, amely alatamasztja az
irodalomban fellelhetd, az invertaz enzim mikrosporogenezisben betoltott jelentés szerepére
utal6 adatokat (Dorion és mtsi 1996, Sheoran ¢és Saini 1996). Az ugyanebben a fenofazisban
kezelt termékben a petesejtek, illetve az ovulumon beliil talalhatd egyéb sejtek elvaltozasat a
kontrollhoz képest nem figyeltiik meg. Ezért valosziniisithetd, hogy az ebben az iddszakban
megfigyelheté fertilitasbeli csokkenésért egyediill a mikrosporak ¢és pollenszemek
fejlodésének mar emlitett, jelentés mértékii defektusa a felelés. Bar a fejlédé portokok
esetében csupan az enzimaktivitasi adatok allnak rendelkezésiinkre, a szakirodalmi adatok
kovetkeztetni engednek a mikrogametogenezis karosodasanak sejt- illetve szovetszintli okaira
is. Lalonde és mtsi (1997) a meidzis kori stressz hatasara a mikrosporak és a portokok e
taplalo szovetében (tapétum) jelentds fejlodési zavarokat és korai sejtpusztulast figyeltek meg.
Mas kutatok a paradicsom (Proels és mtsi 2006) és rizs (Oliver és mtsi 2005) novényekben
mutattak ki, hogy a portokokon beliil csupan a tapétumban és a mikrosporakban jelen 1év6
invertdz izoenzimek miikddése elengedhetetlen a pollenfejlodés zavartalansagahoz. Sajat
eredményeinket alapjan arra kovetkeztethetiink, hogy a meidzis idején alkalmazott szarazsag
csokkenéséhez és ezen keresztiil a mikrogametogenezis defektusahoz.

A szemszam a gabonafélék termését befolyasolo egyik legfontosabb tényezé (Dolferus
és mtsi 2011), igy a fertilitas illetve magkotés értékek a fajtak stressztiiré képessége mellett
azok termésbiztonsagarol is tanuskodnak. A virdgzas id6szakaban hatd szarazsag a Plainsman

V fertilitasat nem befolyasolta, a Cappelle Desprez viszont jelentds érzékenységet mutatott
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ebben a tekintetben. Vizsgalataink soran a viragzas folyamataban szerv szinten (lodikulak
duzzadasa, a porzoszalak megnyulasa) a kezelés hatasara egyik fajtanal sem figyeltiink meg
valtozasokat. Mivel a citologiai megfigyelések sem jelezték a pollen illetve a termé
abnormalis strukturajat, a két fajta kozott fennallo kiilonbséget a megporzas illetve a
megtermékenyités zavarai helyett a Cappelle Desprez-re jellemzd, a szemterméseknek a
kalaszok csucsi részén, a vizmegvonas hatasara bekovetkezd jelentés mértékli aborcidjaval
magyarazhatjuk. Ugyanebben az idészakban a Cappelle Desprez termdiben a savas invertaz
és a szachar6z szintaz enzimek aktivitdsa a kontrollokban meért értékekhez viszonyitva
szignifikans csokkenést mutatott. Korabbi kutatasok kukorica esetében bizonyitottak, hogy a
fejlodd szemtermés gliikoz tartalmanak csokkenése aborciohoz vezet (McLaughlin és Boyer
2004a, McLaughlin és Boyer 2004b). Ebb6él adédéan a szachardzt hasitdé enzimeknek a
Cappelle Desprezben kimutatott csokkent aktivitisa, valamint a fajtara a stressz hatasara
jellemz6 alacsonyabb széndioxid asszimilacidos rata is hozzajarulhatott a szemtermések
tapanyagellatasanak csokkenéséhez, majd ennck kovetkezményeként az szemtermések
elhalasahoz. A harom fenofazis kozil a korai szemfejlédés idején elszenvedett szarazsag
okozta a szemszam legnagyobb mértékii csokkenését. A két fajta koziil ebben az esetben is a
Plainsman V mutatott magasabb szemkotési értékeket. A szacharozt bont6d enzimek esetében
a kezelés végén egyik fajta enzimaktivitdsa sem kiilonbozott szignifikans mértékben a
kontrolltél. A nett6 széndioxid asszimilacids rata értéke sem mutatott szignifikansan
magasabb értékeket a kezelés soran a Plainsman V fajtanal, azonban a visszadnt6zés soran az
érzékeny genotipushoz viszonyitva egyértelmil, am nem szignifikans regeneraciot figyeltiink
meg. Elképzelhetd, hogy a tovabbi fejlodés soran a két fajta kozotti kiilonbség tovabb nétt,
lehet6vé téve a Plainsman V szamara tobb szemtermés megtartasat. Ezt a lehet6séget
alatamasztja, hogy a visszadnt6zést kovetden a Plainsman V levelei visszazoldiiltek, mig a

Cappelle Despreznél azok leszaradasat figyeltilk meg.

6.2. A szarazsag hatasa a fotoszintetikus folyamatokra és a sejtek
ozmotikus viszonyaira

Az  infravords  gazanalizator  segitségével —mért paraméterek  kozil a
sztomakonduktancia és a nettd fotoszintetikus rata alakulasa hasonlé kinetikat mutatott az
egyes kezelések soran. Ezek szerint a meidzis idején hatd szarazsag nem okozott jelentds

stresszhatast a Plainsman V szamara, mig a Cappelle Desprez széndioxid fixacios képessége
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nagymértékben csokkent. Az antézis idején mindkét fajta asszimilacios rataja csokkent, am a
Plainsman V esetében a CO, beépiilése szignifikansan kisebb mértékben géatolodott, majd a
visszadntozés végére szignifikansan jobban regeneralddott. A korai szemfejlodés idején a
tolerans fajta sem volt képes magasabb asszimildcios ratat fenntartani, stressztolerancijat
meghaladta a kezelés erdsége. Az elsé két fenofazis esetében a tolerans Plainsman V
sztomakonduktancia értéke magasabb volt az érzékeny genotipusénal, ugyanakkor a mérések
alapjan zaszlosleveleinek viztartalma az antézis kori stressz idején megegyezett, a meiozis
idején pedig szignifikansan meghaladta a Cappelle Desprez-re jellemzo értékeket. Ez arra
utalt, hogy a Plainsman V képes volt a nagyobb mértékii sztomanyitottsaig mellett is
megakadalyozni a viz elparolgasat a levelekbdl, hiszen talaj viztartalom méréseink indirekt
modon igazoltdk, hogy a két fajta vizfelvétele kozott nem volt szignifikans kiilonbség. A
viztartalom meg6rzésének hatékony modja az ozmotikus adaptacid, azaz ozmotikusan aktiv
anyagoknak a sejtekben torténd felhalmozasa. Ennek révén a sejtekben magas ozmotikus
potencialt fenntartva csokkentheté a vizvesztés mértéke (Morgan és Austin 1983, Arnau és
mtsi 1997, El-Hafid és mtsi 1998, Rekika és mtsi 1998, Shangguan és mtsi 1999). Méréseink
szerint a Plainsman V ozmotikus adaptacios képessége tobbszorosen meghaladta a Cappelle
Desprez-re jellemzd értéket, ez altal lehetévé téve a novények szamdara a nagyobb mértékii
sztomanyitottsagot gyenge és kozepes erdsségii stressz esetén, melynek kovetkezménye a
tolerans genotipus magasabb fotoszintetikus potencialja és jobb termése.
A fotoszintetikus folyamatok nem sztomazarodas altal torténé gatlasardl tajékoztat az
intercellularis CO, koncentracié (Ci) alakulasanak kinetikdja. A vizhiany kialakulasakor a
sztomak zarodnak, azonban a fotoszintézis tovabb folyik, ezért a C; értéke egyre csokken
(Dubbe ¢és mtsi 1978, Flexas és Medrano 2002). A széndioxid koncentracio ismételt
novekedése csak a sztomak ujboli nyitasaval vagy a fotoszintézis intenzitdsanak
csokkenésével torténhet meg. Ha tehat a C; értéke a visszadntozést megeldzden, zart sztomak
mellett ismét névekedni kezd (C; inflexios pont), az arra utal, hogy a fotoszintetikus apparatus
muikodésének gatlasa talsulyba keriilt a sztomalis gatlashoz képest. A fotoszintetikus
folyamatok emlitett gatlasa visszavezethetd metabolikus folyamatokra, mint a Rubisco
illetve strukturalis kdrosodasokra, mint a Rubisco enzim vagy a PS II inaktivacioja.

A C; inflexiés pont megjelenése foként jelentds szarazsagstressz esetén jellemzd
(Flexas és Medrano 2002). Az el6zéekbdl kovetkezden a C; inflexids pont bekovetkeztének
ideje egyben egyik indikatora a kiilonbozo fajtak fotoszintetikus folyamatai altal mutatott

szarazsag rezisztencia mértékének is, mivel a késobb bekdvetkezd inflexids pont, a fajta
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fotoszintetikus apparatusanak jobb szarazsagtiiré képességére utal. A mért adatok alapjan
egyértelmii, hogy a meiodzis idején csak a Cappelle Desprez esetében keriilt talstlyba a
fotoszintézis metabolitikus folyamatokbol eredé gatlasa. Az antézis alatt hatd szarazsag
esetében ez a folyamat a Cappelle Desprez novényekben a Plainsman V fajtdhoz képest
harom nappal korabban tortént meg. Az igen jelentdsnek bizonyuld korai szemfejlodés kori
stressz esetében az inflexios pont mindkét fajtanal a vizmegvonas harmadik napjara esett. Ezt
azzal magyarazhatjuk, hogy ezen koriilmények kozott a toleransnak tekintett Plainsman V
fotoszintetikus folyamatai a korabban emlitett metabolikus gatlas miatt az érzékeny Cappelle
Desprez fajtaéval megegyez6 mértékben gatlodtak, tehat ez a stresszhatas meghaladta a fajta
stressztiiré képességét.

A masodik fotorendszer kvantumhatasfoka (®psi), mely klorofill @ fluoreszcencia
segitségével mérhetd paraméter (Krause és Weis 1991). jol tiikr6zi egy adott fényintenzitason
a fotoszintetikus elektrontranszport folyamatok egyensulyi allapotban miikodé PS 11 aktualis
(effektiv) kvantumhatasfokat, illetve hogy a fotoszintetikus rendszerrel asszocialt
fénybegyiijté komplexek altal abszorbealt energia mekkora hanyada forditodik fotokémiai
folyamatokra (Genty és mtsi 1989, Maxwell és Johnson 2000). E paraméter csdkkenése jelzi a
fotoszintetikus elektrontranszport folyamatok lassuldsat. Ez bekovetkezhet akar a CO,
asszimilacio csokkenése miatt (Ggynevezett feedback control/down regulation”
mechanizmuson keresztiil), vagy akar a PS II inaktivacidja miatt. Ez utobbi azonban irodalmi
adatok alapjan csupan erételjes stressz esetén kovetkezik be, és megjelenése a kettes
fotokémiai rendszer (PSII) strukturalis karosodasanak tudhato be (He és mtsi 1995, Tambussi
és mtsi 2000). Mérési adataink szerint a @pgy; értéke a meidzis iddszakaban fellépd stressz
hatasara egyik fajta esetében sem mutatott szignifikans valtozast, jelezve, hogy a
fotoszintetikus elektrontranszport folyamatok nem feleldsek a CO, fixalas hatékonysaganak
csokkenéséért. Az antézis idején a Opgyy paraméter értéke a Plainsman V novényekben késdbb
kezdett csokkenni, majd a visszadntozés utan teljes mértékben regeneralodott, és
szignifikansan eltért a regeneraciot nem mutaté Cappelle Desprez-tél. Ez arra utal, hogy a
Plainsman V esetében a fotoszintetikus elektrontranszport folyamatok lassuldsa csupan
atmeneti feedback gatlds miatt kovetkezhetett be, ezzel is csokkentve a PS II
talgerjesztésének, igy karosodasanak esélyét. A korai szemfejlodés idején a fajtékra jellemzd
Dpgyy érték nem kiilonbozott szignifikansan, bar a visszadntdzés 6todik napjan a Plainsman V
levelek kvantumhatasfoka szignifikans regeneraciot mutatott a stresszkezelés utolsé napjan
mért értékhez képest. Elmondhaté tehat, hogy a Plainsman V fajta alacsony, illetve kozepes

erésségli stressz esetén is képes volt fotoszintetikus aktivitasat megorizni, illetve az érzékeny
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fajtara jellemz6nél magasabban tartani, valamint mindharom idészakban alkalmazott stressz
esetén szignifikansan magasabb szintii regeneracios képességet mutatott. Ezzel szemben az
érzékeny Cappelle Desprez altal az antézis és a korai szemfejlddés idején mutatott csokkent

regeneracios képesség arra utal, hogy ennél a fajtanal a PS II inaktivacidja is bekovetkezett.

6.3. A szarazsag hatasa a szemtermések fejlodésére

A szemfeltoltodés a szemfejlodés igen fontos részfolyamata, melynek soran a tartalék
tapanyagok a megtermékenyiilt magkezdeményekbe szallitddnak és a folyamat soran
kialakulnak a szemtermések. Ezen periodus hossza jelentdsen befolyasolja a végsé
szemtomeget, amely a termésmennyiség fontos Osszetevdje. Shah és Paulsen (2003)
eredményei arra utaltak, hogy a szarazsagstressz lerdviditi a szemfeltdltddés hosszat alacsony
és kozepes termesztési hoémérsékletek alkalmazasa esetén. Kisérleteinkben a korai
szemfejlodés idején alkalmazott szarazsagstressz megnovelte a szemfeltoltddés sebességét,
ugyanakkor mas kutatok eredményeihez hasonléan (Altenbach és mtsi 2003, Borras és mtsi
2003, Nicolas és mtsi1985, Plaut és mtsi 2004, Westgate 1994) mindkét genotipus esetében
jelentdsen, 10 nappal le is roviditette annak folyamatat. Bar a szemfeltoltédés sebességének
novekedése Onmagaban a nagyobb termésmennyiség kialakulasat segithetné el6, a
szemfeltoltodési iddszak drasztikus lerdvidiilése és a tiz nappal korabban bekovetkezé teljes
érés végiil a termés csokkenését okozta.

A korai szemfejlodés idején alkalmazott vizmegvonas hatasara az altalunk elvégzett
legkésobbi mintavételig (14 MKN) az embriok mérete mindkét fajtanal meghaladta a
kontrollra jellemzé értékeket. Ennek oka, hogy a kezelt szemekben az embridk fejlédése a
szemtermés altalanos fejlodési folyamataihoz hasonldan felgyorsult, ennek megfelelden az
embriok nagyobb mérete az eldrehaladottabb fejlodési allapot kovetkezménye. A
vizmegvonas azonban végsd soron negativ hatassal volt annak fejlédésére, mivel leroviditette
a fejlodés idotartamat, csokkentette a rendelkezésre allo tapanyagok méretét és ezzel
korlatozta az érett embriok végsé méretét (Fabian és mtsi 2011). Ennek hatasara kisebb, bar
funkcioképes embriok fejlodtek. A kezelés hatasara a szarazsagtiiré Plainsman V genotipus
szemterméseiben fejlodé 14 napos embriok nagyobbak voltak és fejlédésiik soran a
szemtermésen beliil korabban kezdtek differencialodni, mint a szarazsagra érzékeny fajta

embrioi.
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A szemtermésekben raktarozodo keményitd és fehérje mennyisége egyrészt a korai
fejlédés soran determinalédod endospermium sejtszam (Cochrane és Duffus 1983), masrészt a
sejtek végsé méretének fiiggvénye, melyet a szemfeltoltodés hossza és sebessége is befolyasol
(Egli 1998). A sejtesedést kovetden az endospermium sejtek mitotikus aktivitasa genotipustol
fliggben a nyolcadik-tizenhatodik napig folytatddik (Evers 1970, Gao és mtsi 1992, Gleadow
és mtsi 1982), ezaltal novelve a szemtermés tapanyag befogadd képességét. Leszogezhetjiik
tehat, hogy ezen sejtek osztddasi és méretndvekedési folyamatainak zavartalansaga igen
jelentés tényez6 a szemtermés mérete €s a végsé termés mennyisége szempontjabol.
Kisérleteinkben a korai szemfejlédés idején a kezelés hatdsara a genotipusok eltéréen
reagaltak az egységnyi térfogatra esé endospermium sejtek szamat tekintve. A szarazsagra
érzékeny Cappelle Desprez endospermium szovetei a kontrollhoz képest adott térfogatra
vonatkoztatva szignifikdnsan magasabb szamu, kisebb méretii raktarozo sejtet tartalmaztak.
Ez arra utal, hogy ezen sejteknek az osztodast kovetd térfogatnovekedése csupan korlatozott
mértékben kovetkezett be. A jelenségre magyarazatul szolgalhat a sejtfalak rigiddé valasa,
illetve a csokkent viztartalom miatt kialakuld turgor csokkenés is, mely a sejtek kiterjedéses
novekedését lehetetlenné teszi. A kisebb méret kovetkeztében a sejtek tartalék tapanyag
raktarozo kapacitdsa, valamint a szemtermések mérete is korlatozott volt, ami végsé soron a
termés jelentés mértékli csokkenését idézte eld. A Plainsman V esetében a korai szemfejlodés
idején kezelt szemtermések endospermium sejtjei sem méretiikben, sem pedig szamukban
nem tértek el a kontrolltél. A fentiekben vazolt, csupan az érzékeny genotipusra jellemzd
szovettani eltérések kozrejatszhattak abban, hogy a korai szemfejlédés idején a Cappelle
Desprez terméscsokkenése (77,4%) szignifikans mértékben meghaladta a tolerans Plainsman
V-nél megfigyelt mértéket (70,8%).

A szarazsag nem volt hatassal az embriokozeli, denz citoplazmaval rendelkez6
endospermium  sejtesedésére. A folyamat a megporzast kovetd hetedik napra kezeléstol
fliggetleniil befejezodott, megerdsitve Smart ¢és O’Brian (1983) megfigyeléseit. A fejlédd
aleuron sejtek a kontroll magkezdeményekben a tizenkettedik napon voltak
megkiilonboztethetéek a keményitds endospermium sejtektdl, megegyezéen a Morrison és
mindkét fajta esetében kordbban, mar a kilencedik napon megindult, aldtdmasztva ezzel a
szemtermés fejlodésének felgyorsulasat.

Kisérleteinkben a vizmegvonas nem volt szignifikans hatassal a Cappelle Desprez
endospermiumaban talalhatd A tipusu keményitészemcsék szamara a megtermékenyitést

kovetd tizennegyedik napon. Ezzel szemben szignifikansan megnévelte a Plainsman V
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endospermiumaban 1évé A tipusu szemcsék mennyiségét, azonban a berakodas intenzitasa a
termésadatok és az érett szemtermések csokkent keményitGtartalmanak tanusaga szerint a
késobbickben lelassult. Korabbi szovettani vizsgalatok (Evers 1970, Briarty és mtsi 1979)
igazoltak, hogy a B tipusi keményitdszemcsék berakodasa a fejlédés soran csak az
endospermium  sejtek osztddasainak végleges befejezodését kovetéen indul meg.
Megfigyeléseink szerint a kezelt termékben a B tipusu keményitészemesék a kontrollhoz
képest két nappal kordbban jelentek meg. Ebbél arra kovetkeztethetiink, hogy a kezelés
hatasara az endospermium sejtek osztddasa mindkét vizsgalt genotipus esetében mar a
megporzast kovetd tizenkettedik napon leallt, jelentdsen korlatozva ezzel a sejtszamot és igy a
szemtermések raktarozo kapacitasat. Adataink megegyeznek Nicolas és munkatarsainak
(1985) eredményeivel, akik vizhianynak kitett termék esetében kisebb mennyiségli adott
térfogatra es6 endospermium sejtrél és kevesebb B tipusti keményitdszemcsérdl szamoltak be.
Az érett szemtermések endospermiumardl késziilt pasztazo elektronmikroszkopos felvételek,
a szemtermések keményitd tartalma és a termésadatok arrdl tantiskodnak, hogy a
szarazsagkezelt novények a visszadntozés utan sem voltak képesek kompenzalni a tizennégy
napos korban megfigyelt karosodast, és ezen szemtermések endospermiuma a kontrollhoz
viszonyitva érett allapotban is kevesebb B tipust keményitészemcsét tartalmazott.
Kisérleteinkben a szarazsag hatasara jelentds, genotipustol fliggd valtozasokat
figyeltink meg a fehérjetestek sejtenkénti szamaban. Mig a kezelt Cappelle Desprez
szemtermések endospermiumaiban a fehérjetestek szama nem kiilonbozott szignifikansan a
kontrolltél a megporzast kovetd tizennegyedik napon, a Plainsman V esetében a kezelés
végén (9 MKN) fennallo kiilonbség tovabb nétt, végiil a tizennegyedik napra a kontrollhoz
képest tobb mint kétszeres mennyiségli fehérjetestet eredményezve. A két fajta kozotti
kiilonbséget a kis molekulatomegii glutenin alegységek tekintetében kisebb, am szignifikans
mértékben Guoth és mtsi (2009) is kimutattak. A Plainsman V altal mutatott valasz egybevag
Ozturk és Aydin (2004) valamint Kimball és munkatarsainak (2001) eredményeivel, akik az
alacsony talajnedvesség hatdsara szintén az endospermium sejtek megndvekedett
fehérjetartalmat figyelték meg. A raktarozott fehérjék mennyiségének novekedésével
Osszefliggésben allhat az ismert jelenség, miszerint szarazsag illetve ozmotikus stressz
hatasara a levelekben az oldhatd nitrogén, azaz foként a szabad aminosavak mennyisége
megnd (Lawlor és Cornic 2002). A rendelkezésre allo nagyobb mennyiségli aminosav felveti
a fehérjék szemtermésbe valdo nagyobb mértékii beépitésének lehetdségét. A megnétt
aminosav tartalom okai lehetnek a de novo szintézis mellett a stressz hatasara csokkend

mértékll fehérjeszintézis és a megnovekedett fehérje lebontas is. Galiba és mtsi (1989) in vitro
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kallusz tenyészeteken, a Plainsman V és a Cappelle Desprez bevonasaval végzett vizsgalatai
szerint ozmotikus (PEG) kezelés hatasara Cappelle Desprez csokkené fehérjetartalom mellett
egy altalanos, nagymértékii aminosav tartalom emelkedést mutatott, mig a Plainsman V
sejtjeiben allando6 fehérjetartalom mellett csupan a prolin és az arginin mennyisége nétt meg.
A szerzOk az érzékeny fajta valaszat a stressz altal kivaltott fehérje lebomlas, tehat a
karosodasok szamlajara irjak, ezzel szemben a Plainsman V aminosav-szelektiv valasza az
adaptacio részeként foghat6 fel, azaz inkabb de novo szintézist feltételez. Szécsényi és mtsi
(2010) ugyanakkor szarazsagstressz hatasara a fiatal Cappelle Despreznél novényeknél a
prolin tartalom csokkenését, mig a Plainsman V-nél annak novekedését irtak le. Bar a kallusz
kultarak és a néhany hetes novények esetében kapott eredmények felnétt, kalaszold
novényekre vald alkalmazhatosaga kérdéses, jol példazzak a két fajta kozott a biokémiai
folyamatok szintjén fennalld killonbségeket. Ennek megfeleléen a fajtak eltérd
fehérjefelhalmozo képességének hatterében tobb ok is meghtizodhat, példaul az aminosavak
hajtasbol magkezdeménybe vald transzportjanak eltéré mértéke, vagy a Cappelle Desprez
esetében a stresszkoriilmények hatasara a fehérje anyagcesere felépitd folyamatainak
gatoltsaga és a lebonto folyamatok eldtérbe kertilése. A Plainsman V altal mutatott ozmotikus
adaptacié is hozzajarulhat a prolaminok megemelkedett mennyiségéhez, hiszen az ennek
soran felhalmozott ozmotikumok koziil a prolin mennyiségileg a legjelentdsebb tényezd
(Szegletes ¢és mtsi 2000, Keyvan 2010), mely a prolamin tartalékfehérjékben szintén igen
nagy mennyiségben fordul elé (Shewry és Tatham 1990). fgy a mar a levelekben készen 4llo
prolin szemtermésbe vald transzportjaval a Plainsman V akkor is tobb tartalék fehérjét
épithetne be jelentés stressz esetén, amikor felépitd anyagcseréje mar nem haladja meg
jelentdsen a Cappelle Desprez-ét.

Eredményeink, melyek szerint a tartalék fehérjék felhalmozodasa korabban indult meg
a szarazsagstressznek kitett szemtermések endospermiumaban, megegyeznek a Daniel és
munkatarsai (2002) altal megfigyeltekkel, akik az oldhato ¢és oldhatatlan fehérjék
megemelkedett mennyisége mellett a szemfejlédés idStartamanak lerdvidiilését is
megfigyeltek az 0Ontdzott kontrollhoz képest. A szakirodalombdl ismert, hogy a
szemfeltoltodes idején a fehérjetestekbe beépiild glutenin és gliadin fehérjék mennyisége és
Osszetétele jelentdsen befolydsolja a liszt siitéipari tulajdonsagait (Shewry és mtsi 2002). Az
endospermiumban talalhaté keményitészemcsék koziil feltehetéen a kisebb, B tipusu
szemcsék szamanak van jelentdsebb hatasa a siitdipari tulajdonsagokra (Gan és mtsi 1995),
melynek oka A tipusu szemcsékhez képest joval nagyobb fajlagos feliiletik és ezaltal

nagyobb vizmegkotd képességiik (Park és mtsi 2005). Ez a tulajdonsaguk nagyban hozzajarul
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a tésztaban a fehérje-keményité matrix feliilletén 1étrejové folyamatos folyadékréteg
létrejottéhez, amely meggatolja a gazbuborékok eltivozasat és ezaltal a tészta Osszeesését
(Gan és mtsi 1995). Park és mtsi (2009) szerint a jo siitdipari tulajdonsagok feltételeznek egy
optimalis B tipusu keményitdszemcse-tartalmat, azonban ez a paraméter a fehérjetartalom
fliggvényében valtozo érték. Tehat a B tipust szemcesék és a fehérjék mennyiségének aranya
lehet a felelds a tészta tulajdonsagaiért. A keményité/fehérje arany mindségre gyakorolt
hatasat Dai és mtsi (2008) is leirtak. Kisérleteinkben ez az ardany mindkét fajtanal lecsokkent,
hiszen mindkét fajtanal csokkent a B tipusu szemcsék aranya, ugyanakkor a Plainsman V
esetében a fehérjemennyiség is megemelkedett, tovabb csdkkentve az aranyt. Tehat a fajtak
reakcidja Osszességében hasonld volt, azonban a Plainsman V-nél kifejezettebben jelentkezett.
Ezen tényezOk pontos hatasanak felmérése a siitdipari tulajdonsagokra csak
mindségvizsgalatokkal lenne lehetséges. Eredményeinkb6l arra utalnak, hogy az egyes
fajtakban a sejtek, st sejtalkotok szintjén megjelend stresszvalaszbeli kiilonbségek olyan
fontos tulajdonsagot is befolyasolhatnak, mint a min6ség.

Az aleuron réteg, a szkutellummal hataros dsszeroppant sejtréteg, valamint a teszta és
a hialin réteg korai megjelenése a kezelt szemtermésekben mind az érési folyamatok
szérazsag hatdsara torténd felgyorsuldsat tdmasztjdk ald. A Plainsman V esetében ezek a
valtozasok minden esetben az érzékeny Cappelle Desprez genotipushoz képest korabban
kovetkeztek be. Percival (1921) szerint a belsé integumentum két rétege a szemtermés
maximalis méretének eléréséig megérzi életképességét és sértetlen marad. A belsé réteg
citoplazmajanak korai lebomlasa és a teszta 1étrejotte a kezelt szemek esetében azt jelzi, hogy
a kezelések hatasara a Plainsman V szemtermések mar a tizenkettedik, mig az érzékeny
Cappelle Desprez szemtermései csak két nappal késébb, a megporzast kovetd tizennegyedik

napon elérték maximalis méretiiket, azaz fejlodésiik drasztikus modon felgyorsult.

6.4. A szarazsag hatasa a szemfeltoltodésre és a termésre

Irodalmi adatok szerint a szemfeltoltodés egyik legfontosabb ellendrzé pontja
gabonafélékben a levelekbdl, illetve a szarbol transzportalt szachardz hasitasa egyszeri
cukrokra, melyek a fejlédé szemtermések szoveteinek kialakitasahoz szolgaltatnak
tapanyagokat, valamint a keményitészintézis prekurzoraiként szolgalnak (Dale és Housley
1986, Koch 2004). A reakciot katalizalni képes két enzimcsalad, az invertdzok, valamint a

szachar6z szintdzok ennél fogva jelentds szerepet toltenek be a gabonafélékben a forras- és
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célszervek kozotti transzportfolyamatok kontrollalasaban. Vizsgalatainkban az irodalmi
adatokkal Osszhangban (Dale és Housley 1986) a szachar6z szintaz aktivitisa a
magkezdeményekben tobbszorésen meghaladta a savas invertazét, ami arra utal, hogy a
kukoricaval ellentétben a buza esetében a két enzim koziil a szacharéz szintaz jatszik
fészerepet a szemtermés endospermiumdnak feltdltddésében. Ugyanakkor nem mértiink a
Yang ¢és mtsi (2004) altal leirt vizhiany indukalt szacharéz szintaz aktivitds emelkedést a
fejlodé szemtermésekben. Eredményeikkel ellentétben esetiinkben a szemtermésekre az
enzimek aktivitdsanak kismértékii csokkenése illetve stagnalasa volt a jellemzd (13. abra).
Ennek oka az eltérd fenofazisbol és novénynevelési koriilményekbdl szarmazhat, mivel az
emlitett szerzOk a vizmegvonast egy késobbi fejlédési stadiumban, 9 MKN-t6l a teljes érésig
alkalmaztak szabadfoldi koriilmények kozott, ami a konténeres novényneveléshez képest a
talaj viztartalmanak elnyujtott csokkenését eredményezte. Az altaluk vizsgalt fejlodési
stadiumban a szemfeltoltédés folyamatai mar intenziven zajlanak, és a szarazsag hatasara
jelentdsen fel is gyorsulnak. Bar a korai szemfejlodés idején (5-9 MKN) alkalmazott
vizmegvonast kovetdéen mi is megfigyeltiik a szemtermés szoveti fejlodésének felgyorsulasat,
a jelek szerint ez a kezelés még nem esett egybe a szemfeltoltddés biokémiai folyamatainak
feler6sodésével ezért nem is novelte meg a szemfeltdltddésben jelentds szerepet betdltd
szachar6z szintaz aktivitasat. Az egyes kezelések hatasara feltehetden emiatt nem volt
megfigyelheté olyan, mindhdrom kezelésre jellemzd, szignifikans tendencia az
enzimaktivitasok alakulasaban, mely arra utalt volna, hogy a szarazsag hatast fejt ki a vizsgalt
enzimek, kiilondsen pedig a szachardz szintaz aktivitasara a fejlddd szemtermésekben.
Saeedipour és Moradi (2011) a szarazsag hatasara az antézist kovetd hetedik napon a savas
invertaz nagymértékll aktivitascsokkenését figyeltek meg. Kisérleti korilményeiknek
leginkabb az altalunk alkalmazott antézis kori stressz felel meg. Ebben az iddszakban
eredményeink szintén mutattadk az enzim aktivitasanak csokkenését, am joval kisebb
mértékben, mely csak a Cappelle Despreznél volt szignifikdns. A fent emlitett szerzék
megfigyelései és sajat eredményeink alapjan ugyanakkor ezen enzimek aktivitasanak kontroll
novényekre jellemzd szintje és azok stresszkezelés hatdsara mutatott reakcidja erdsen
fajtafiiggd jelleg, mely akar izoenzimek szintjén is eltérhet (Saeedipour és Moradi 2011),
Eredményeink arra engednek kovetkeztetni, hogy az altalunk vizsgalt harom fenofdzisban a
Cappelle Desprez ¢és a Plainsman V fajtak vizhiany hatasara bekovetkezd terméscsokkenésben
a szachardzt bont6 enzimek aktivitdsa nem jatszik fontos szerepet, nem limital6 faktor.

A savas invertdz és a szachardz szintdz enzimek lokalizacidja a buza termdben els6

izben tette lathatova ezen enzimek aktivitasanak eddig csak kolorimetrias vizsgalatok altal
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jelzett elkiiloniilését (Chevalier és Lingle 1982), igazolva, hogy a savas invertaz aktivitasa
foként a perikarpiumra jellemz6 a fejlodés korai szakaszaban, segitve az ott folyd anyagcsere
folyamatokat (14. abra). Emellett a floém elemekben szallitott szachardz apoplasztikus
transzportjat és szemtermésbeli beépiilését is segitheti (Sturm és Tang 1999). Ennek soran a
rostaelemekbdl kikeriild szachardéz bontasaval valoszinileg egy allandé koncentracio
gradienst tart fenn a szallitdelemek és a szemtermés anyai eredetii szovetei kozott, hajtoerét
biztositva a kiilonboz6 transzporterek €s a diffuzié szamara. Erre utal, hogy kisérleteinkben a
savas invertaz aktivitdsa megfigyelhetd volt a magkezdemények alapi részén valamint a
ventralis oldalon annak hosszaban, tehat a szallitoszoveti elemekkel asszocialt teriileteken. A
Sturm és Tang (1999) altal vazolt elképzelés szerint a szénhidratok apoplasztikus transzportja
az anyai szOvetek ¢és az endospermium kozott hexdzok formajaban torténik, majd a
célszovetben Ujra szachar6zza alakulva dol el sorsuk (tovabbi, immar szimplasztikus
transzport, raktarozas vagy a sejtek anyagcseréjének fedezése). A szacharoz szintaz aktivitasa
kizarolag a fejlodé endospermiumban volt megfigyelhetd, mely alatamasztja az enzim
elsédleges szerepét az endospermiumban folyd keményitdszintézis szamara torténd szubsztrat
biztositdsaban (Dale és Housley 1986). Egyik stresszkezelés sem okozott ¢észlelhetd
kiilonbséget a vizsgalt enzimek aktivitasanak szdveti eléfordulasaban.

A termés vizsgalata soran az ezerszemtdomeg ¢és a kaldszonkénti szemtomeg koziil
megbizhatobb értékként tekintettik a kaldszonkénti szemtomeget, hiszen a szemszam,
pontosabban a fertilitas illetve a szemkotés jelentds hatassal bir az ezerszemtomegre. Ennél
fogva, ha a fajtak szarazanyag beépitd kapacitasat szeretnénk vizsgalni a fertilitasban, illetve
szemkotésben mutatkozo kiilonbségek zavard hatasa nélkiil, ajanlott a teljes kalaszra
vonatkozd termést figyelembe venni. A stresszkezelések hatasara bekovetkezett
terméscsokkenés mértéke és fenofazistol valo fuggése jol tikkrozi a két genotipus vizsgalata
soran ¢észlelt altalanos megfigyeléseket. A harom kiilonb6z6 fenofazisban alkalmazott
vizmegvonas kiilonbozé mértékii karosodast eredményezett a két fajtanal, melyek kozil a
legkisebb mértékben a meidzis, mig a legnagyobb mértékben a korai szemfejlédés idején
alkalmazott kezelésnek volt terméscsokkentd hatasa. Elmondhatd, hogy a termés
csokkenésének mértékét feltételezhetéen tobb tényezd befolyasolta, melyek erdsitették
egymas hatasat. A fotoszintetikus folyamatok eltéré szarazsagérzékenysége feleldssé tehetd a
meidzis és az antézis idején alkalmazott vizmegvonasnal a két fajta kozott megjelend
kiilonbségekért. A korai szemfejlédés idején mindkét fajta széndioxid asszimildcioja
jelentdsen korlatozott volt, rdadasul a mindkét fajtara jellemzo, jelentésen lerovidiilt

szemfejlodési és szemfeltoltodési id6szak tovabb csokkentette a termés mennyiségét.
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Valosziniileg a Plainsman V jo regeneracios képessége valamint a Cappelle Desprez
endospermiumanak az elézéekben targyalt sejtnévekedési zavara vezetett a két fajta eltérd
kalaszonkénti termésmennyiségének ¢és szignifikansan eltéré keményitd tartalmanak

kialakulasahoz.

6.5. A szarazsag hatisa a kezelt szemek csirazasara és a
csiranévények gyokérszamara

Az embriok csirazoképessége valamint a magoncok életrevalosaga kiilondsen fontos
tényez6 a novények tovabbi fejlédése szempontjabol. Vizsgalataink soran tanulmanyoztuk a
kisérletekbdl szarmazo szarazsagkezelt szemtermések csirazoképességét (Fabian és mtsi
2008). Eredményeink szerint annak ellenére, hogy az endospermium keményit6tartalma
jelentdsen csokkent, egyik fajta esetén sem volt szignifikans kiilonbség kimutathatd a kontroll
¢és a szarazsagstressznek kitett szemtermések csirdzasi gyakorisaga kozott. Ez arra utal, hogy a
kezelt szemtermésekben fejlodott, kisebb méretli embriodk teljesen funkcioképesek voltak. Bar
a fejlédd embriokban a lateralis csiragyokerek merisztémai minden esetben jelen voltak, a
csirandvények esetében a csiragyokerek szama a kezelés hatasara a kontrollhoz viszonyitva
lecsokkent, ami az érzékeny Cappelle Desprez fajtanal joval nagyobb mértéket ért el. A
csiragyokerek alacsonyabb szamanak valoszinli oka az endospermiumban raktarozott
csokkent mennyiségli keményitd (Fabian és mtsi 2011), amely nem volt képes fedezni a
mindharom csiragyokér kifejlodéséhez sziikséges tapanyagmennyiséget. Mivel a
csiragyokerek latjak el vizzel és asvanyi anyagokkal a csirandvényeket a csirazastol a
bokrosodasig, szamuk befolyasolja a bokrosodas mértékét, ezaltal pedig hatassal lehet a
késObbi termésre is. Mas szerz6k (Bremner 1963, Lopez-Castafieda és mtsi 1996, Peterson és
mtsi 1989) ramutatnak, hogy az embrid6 mérete és az endospermium mennyisége fontos
tényez6k a csirandvények korai életképessége szempontjabol. Ennek megfeleléen a
szarazsagstressz altal indukalt, a szemtermések fejlodési folyamataiban megfigyelhetd

valtozasok hatassal lehetnek a kovetkezd generacio fejlodésére is.
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6.6. Kovetkeztetések

A dolgozat elején kitlizott célok négy f6 pontban keriiltek meghatarozasra. Ennek

tiikrében a munka soran elért eredmények alapjan az alabbi kovetkeztetések vonhatok le:

L.

A strukturalis és fiziologiai hatasok elemzése alapjan megallapithato, hogy az 6szi
buiza esetében a vizhiany altal kivaltott stresszhatas fejlodési allapot figgdséget mutat.
Mindkét fajta esetében bizonyithatd volt, hogy mind a fiziologiai, mind pedig a
termést érinté negativ hatasok a meidzis idején jelentkeztek a leggyengébben, mig a
korai szemfejlodés idején hatvanyozottan érvényesiiltek. Az eltéréen idozitett am
azonos ideig alkalmazott vizmegvonasok hatisa eltérd volt a szemtermések korai
fejlodésére. Eredményeink szerint a meiozis és az antézis idején hato szarazsag mind
az embrio, mind pedig a szemtermés fejlodési folyamataiban a kontrollhoz képest
lemaradast okozott, ezzel szemben a korai szemfejlédés idején a kezelés hatasara a

szemtermések fejlédésének felgyorsulasa kovetkezett be.

A tolerans ¢és érzékeny fajta fiziologiai valaszanak Osszehasonlitasa alapjan a
Plainsman V magasabb szintli tolerancidjanak egyik kulcseleme az ozmotikus
adaptacio képessége, mely bizonyos hatarokon belill lehetové teszi a felvett viz
megtartasat, és igy a nagyobb sztomanyitottsagnak koszonhetden a fotoszintézis
fenntartasat. Jelentds tényez0 a tolerans fajta altal mutatott, a lombozat és a fiziologiai
folyamatok esetében is megfigyelt magasabb szintli regeneracios képesség. Ez a
tulajdonsag kiilondsen fontos erds stressz esetén, amikor a fajtakra jellemzd, nagy
mértékben eltéré ozmotikus adaptacios képesség ellenére a tolerans és az érzékeny
fajta fiziologiai paraméterei kozott a vizmegvonas idején nem volt szignifikans

kiilonbség.

Megallapitottuk, hogy a szovetek szintjén csak a jelentds stressz okoz valtozasokat,
azonban ezek a valtozasok kiterjednek a B tipusu keményitészemcsék valamint a
fehérjetestek szamara, befolyasolva ezzel a termés mindségét. Jelentdséggel bir az
érzékeny fajta esetében megfigyelt, az endospermiumra jellemz6 sejtnovekedési zavar,
mely vélhetéen csokkenti a szemtermés szénhidrat raktarozo képességét, ezzel tovabb

redukalva a termést.
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A termésbiztonsag szempontjabol fontos a két fajta altal a szarazsag hatasainak
csokkentése érdekében valasztott eltérd stratégia. A Cappelle Desprez a vizhianyra
sztomazarassal reagal, viszont jelen munka soran a karosodasokat csokkentd
mechanizmust a fajtanal nem figyeltiink meg, csupan a szemtermés fejlédésének bizonyos
foku felgyorsitasa, tehat a menekiilés stratégidja volt kimutathatd. A Plainsman V
tolerancia stratégidja az irodalmi attekintésben emlitett felosztas szerint nem hatarozhato
meg egyértelmiien, inkabb a menekiilés, elkeriilés és elviselés otvozetének bizonyult. A
fajta szintén felgyorsitja életciklusat, am ezen kiviil a magas relativ viztartalom
meg6rzésével nyitott sztomak mellett a Cappelle Desprez-hez képest magasabb
fotoszintetikus aktivitast tart fenn, amit jelentds ozmotikus adaptacios képessége tesz
lehetové. Ezek a tulajdonsagok hozzajarulnak a magasabb biomassza produkciohoz és igy
a nagyobb terméshez. JelentGs stressz esetén a fajta ugyan nem képes az érzékeny
genotipusénal magasabb szinten tartani felépitd anyagcseréjét, azonban jobb regeneracios
képességével ekkor is nagyobb termésbiztonsagot képes felmutatni, mint a szarazsagra
érzékeny Cappelle Desprez. Osszességében kijelenthetjiik, hogy a Plainsman V fajta
szarazsagstresszre mutatott reakcidja gyorsabban kovetkezett be, és minden altalunk

vizsgalt paraméter esetében jobban teljesitett, mint a Cappelle Desprez.

7. Az eredmények osszefoglalasa

A dolgozatban szerepld, legfontosabbnak tartott tudomanyos eredmények az

alabbiakban foglalhatok ossze:

e Els6é izben végeztiik el a vizhiany szemfejlddésre gyakorolt hatdsainak kvantitativ
meghatarozasat hisztologiai és statisztikai modszerek segitségével. Bizonyitottuk,
hogy a korai szemfejlédés idején a termékben olyan szdvettani valtozasok zajlanak le,
melyek hatassal vannak a termés mindségére illetve annak mennyiségére is.

e A fajtak stresszvalaszanak Osszehasonlitasaval kimutattuk, hogy a Plainsman V
magasabb szintii tolerancidjanak legfontosabb elemei a szdrazsag soran fenntartott
magas fotoszintetikus aktivitas, valamint az ozmotikus adaptacié képessége, melyek a
fajtara jellemz6 regeneracioval parosulva mindharom kezelés esetén biztositottdk a

fajta jobb termésbiztonsagat.
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Kimutattuk, hogy a transzportalt szacharéz felhasznalasat lehetdvé tevd, azt hasitd
invertdz és szachardz szintdz enzimek aktivitasat a buza fejlédé szemterméseiben a
szarazsag lényegében nem befolyasolta.

In situ hisztokémiai modszer segitségével lokalizaltuk az invertdz és szachardz szintaz

enzimek aktivitasat a fejlédoé szemterméseken beliil.
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Osszegzés

A termesztett buza hazank legfontosabb étkezési célii gabonandvénye, melynek termését
jelentésen csokkentik a globalis klimavaltozas hatasara egyre gyakoribba valo széaraz
idészakok. Munkank soran célul tiiztiik ki a buza reproduktiv életszakaszanak kiilonbozo
fazisaiban, azaz a gametogenezis, a viragzas és a korai szemfejlédés idején jelentkezd
szarazsag hatasanak feltérképezését, a lehetséges tolerancia stratégidk megismerésének
érdekében. Vizsgalatainkat fizioldgiai és enzimologiai, valamint szovettani modszerekkel
végeztilk. A szarazsagtlird Plainsman V és az érzékeny Cappelle Desprez stresszvalaszanak
Osszehasonlitasaval szerettilk volna meghatarozni a stressztolerancia lehetséges elemeit.

A strukturalis és fiziologiai hatasok elemzése soran megallapitottuk, hogy az 6szi buza
esetében a vizhiany altal kivaltott stresszhatas fejlodési allapot fiiggdséget mutat. A szarazsag
negativ hatasai mindkét fajta esetében a gametogenezis idején jelentkeztek a leggyengébben,
mig a korai szemfejlédés idején fejtették ki a legerésebb negativ hatast. A fotoszintetikus
folyamatok vizsgalata felfedte, hogy a szarazsagtliré Plainsman V a meidzis és az antézis kori
stressz idején magasabb sztomanyitottsag mellett magasabb fotoszintetikus potencialt képes
fenn tartani. Ennek alapjan magasabb szintii tolerancidjanak kulcselemei az ozmotikus
adaptaciora valo képesség, valamint a stressz megsziinte utan megfigyelt magasabb szintii
regeneracio, mely az erds stresszhatas esetén is magasabb termésbiztonsagot ad. Els6 izben
végeztiik el hisztologiai és statisztikai modszerek segitségével a vizhiany szemfejlodésre
gyakorolt hatasainak kvantitativ meghatarozasat. A szovetek szintjén csak a jelentés mértékil,
korai szemfejlodés kori szarazsag okozott valtozasokat. A kisebb, B tipust
keményitészemesék szama mindkét fajtanal lecsokkent, ugyanakkor a Plainsman V esetében a
fehérjetestek szamanak nagy mértékli emelkedését figyeltik meg. Ezek az eltérések a
keményité- illetve fehérjetartalom megvaltoztatdsa révén dnmagukban is hatdssal lehetnek a
termés mindségére. A transzportalt szacharéz felhasznalasat lehetové tevd invertdz és
szachar6z szintdz enzimek aktivitasanak erdsségét és kifejez6désének mintazatat
eredményeink szerint egyik kezelés sem valtoztatta meg jelentds mértékben. Vizsgalataink
alapjan a Cappelle Desprez csupan fejlédésének felgyorsitasa révén probalta elkeriilni a
karosodast, ugyanakkor a Plainsman V stresszvalasza a menekiilési, az elkeriilési és az

elviselési stratégiak 6tvozetének bizonyult.
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Summary

Bread wheat is the most important cereal used for human consumption in Hungary. The
yield of wheat is significantly decreased by frequently appearing dry periods enhanced by the
global climate change. The aim of this work was to assess the diverse effects of drought
treatments used at various stages of reproductive development, such as the phase of
gametogenesis, anthesis and early seed development, in order to shed light on the possible
tolerance strategies of wheat varieties. Our studies were performed by physiological,
enzymological and histological methods. Determination of possible elements of drought
tolerance was completed by the comparison of stress reactions of drought tolerant Plainsman
V and susceptible Cappelle Desprez genotypes.

The analysis of structural and physiological changes verified that stress reactions of
treated plants are developmental stage-dependent. Effects of water withholding were the
weakest, when applied at the time of gametogenesis in the case of both varieties, while
drought at early seed development led to the most serious negative consequences. Study of the
photosynthetic processes revealed that drought tolerant Plainsman V showed higher stomatal
conductance during the meiosis timed and anthesis timed stress treatments, which led to
higher photosynthetic potential. According to the comparison of physiological stress reactions
of the varieties, key features of drought tolerance proven by Plainsman V are the ability to
osmotic adjustment and high potential to the regeneration after drought stress ends. According
to these results, key elements of higher drought tolerance of the genotype based on its higher
osmotic adjustment ability and better regeneration, which contributes to better yield in serious
stress conditions. According to our knowledge, quantitative analysis of the effects of drought
stress on wheat kernel development was performed for the first time by histological and
statistical methods. Only the strong, early seed development-timed drought caused changes in
the endosperm at the histological level. Number of the smaller, B type starch granules
decreased in both genotypes. Number of the protein bodies showed significant increase in the
case of Plainsman V. These alterations may have influence on the quality of the yield by
changing the starch/protein ratio. The patterns and degrees of the activity of sucrose cleaving
enzymes, acidic invertase and sucrose synthase did not changed considerably after the
treatments. According to our results, drought-sensitive Cappelle Desprez cope with the effects
of drought stress only by accelerating its life cycle, while strategy of drought resistant

Plainsman V included the elements of escape, avoidance and dehydration tolerance.
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1. Kiegészité abra. Kontroll (A, C, E, G) ¢és a viragzas utian 1-5 nappal vizhianynak kitett (B, D, F, H) Cappelle
Desprez novények terméiben fejlodo 1 napos zigota (A, B), a zigotaval hataros endospermium (C, D), a periférias
endospermium (E, F) és a fejlodé szemtermést alkotd anyai és filidlis eredetti sejtrétegek (G, H) fénymikroszkopos
felvételei. bib: a belsd integumentum bels sejtrétege; bik: a belsé integumentum kiilsé sejtrétege; hs: harantsejtek;
kik: kiils6 integumentum kiilsé sejtrétege; kib: kiilsé integumentum bels6 sejtrétege; m: sejtmag; mv:
sejtmagvacska; ne: a nucellusz epidermisze; nu: nucellusz; nue: nuklearis endospermium; pe: proembrio; ps:
parenchima sejtek; pt: pollentomld; ts: tomlésejtek; z: zigota; nyilhegy: petesejt-eredetii keményitészemcsék. Kék
festodés: fehérjék; pirosas festddés: szénhidratok. Bar: 20 pm.



2. Kiegészité abra. Kontroll (A, C, E, G) és a viragzas utan 1-5 nappal vizhianynak kitett (B, D, F, H) Plainsman
V novények termdiben fejlédé 1 napos zigota (A, B), a zigdtaval hataros endospermium (C, D), a periférias
endospermium (E, F) és a fejlodd szemtermést alkoto anyai és filidlis eredetii sejtrétegek (G, H) fénymikroszkopos
felvételei. aps: atmeneti parenchima sejtek; bib: a belsé integumentum belsé sejtrétege; bik: a belsé integumentum
kiilsd sejtrétege; hs: harantsejtek; kik: kiilsd integumentum kiilsé sejtrétege; kib: kiilsé integumentum bels6
sejtrétege; m: sejtmag; mv: sejtmagvacska; ne: a nucellusz epidermisze; nu: nucellusz; nue: nuklearis
endospermium; pe: proembrid; ps: parenchima sejtek; ts: tomldsejtek; z: zigota; nyilhegy: petesejt-eredetii
keményitészemcesek. Kék festodés: fehérje; pirosas festédés: szénhidrat. Bar: 20 pm.



3. Kiegészitd abra. Kontroll (A, C, E, G) és a viragzas utan 1-5 nappal vizhianynak kitett (B, D, F, H) Cappelle
Desprez novények terméiben fejlodd 2 napos proembrié (A, B), a proembrioval hataros endospermium (C, D), a
periférias endospermium (E, F) és a fejlodé szemtermést alkotd anyai és filidlis eredetii sejtrétegek (G, H)
fénymikroszkopos felvételei. aps: atmeneti parenchima sejtek; bib: a belsd integumentum belsd sejtrétege; bik: a
bels6 integumentum kiilsé sejtrétege; hs: harantsejtek; kik: kiilsé integumentum kiils6 sejtrétege; kib: kiilsé
integumentum belsd sejtrétege; ne: a nucellusz epidermisze; nu: nucellusz; nue: nuklearis endospermium; pe:
proembrid; pt: pollentomld; sz: szinergida; ts: tomlésejtek; nyilhegy: petesejt-eredetli keményitdszemesék. Kék
festodés: fehérjék; pirosas festddés: szénhidratok. Bar: 20 pm.



4. Kiegészité abra. Kontroll (A, C, E, G) és a viragzas utan 1-5 nappal vizhianynak kitett (B, D, F, H) Plainsman
V névények terméiben fejlédé 2 napos proembrio (A, B), a proembrioval hataros endospermium (C, D), a periférias
endospermium (E, F) és a fejlodd szemtermést alkoto anyai és filidlis eredetii sejtrétegek (G, H) fénymikroszkopos
felvételei. bib: a belsé integumentum bels6 sejtrétege; bik: a belsd integumentum kiilsé sejtrétege; hs: harantsejtek;
ne: a nucellusz epidermisze; nu: nucellusz; nue: nuklearis endospermium; pe: proembrid; ps: parenchima sejtek; ts:
tomlosejtek; nyilhegy: petesejt-eredetii  keményitoszemesék; ts:  tomlésejtek; nyilhegy: petesejt-eredetii
keményitészemesék. Kék festodés: fehérjék; pirosas festddés: szénhidratok. Bar: 20 pm.



5. Kiegészito abra. Kontroll (A, C, E, G) és a viragzas utan 1-5 nappal vizhianynak kitett (B, D, F, H) Cappelle
Desprez novények terméiben fejlodé 3 napos proembrioé (A, B), a proembridval hataros endospermium (C, D), a
periférias endospermium (E, F) és a fejlodé szemtermést alkotd anyai és filidlis eredetii sejtrétegek (G, H)
fénymikroszkopos felvételei. bib: a belsd integumentum belsé sejtrétege; bik: a belsé integumentum kiilsd
sejtrétege; hs: harantsejtek; ne: a nucellusz epidermisze; nu: nucellusz; nue: nuklearis endospermium; pe:
proembrid; ps: parenchima sejtek; se: sejtes endospermium; ts: tomlosejtek. Kék festédés: fehérjék; pirosas festédés:
szénhidratok. Bar: 20 pm.



6. Kiegészité abra. Kontroll (A, C, E, G) és a viragzas utan 1-5 nappal vizhianynak kitett (B, D, F, H) Plainsman
V névények terméiben fejlédé 3 napos proembrio (A, B), a proembrioval hataros endospermium (C, D), a periférias
endospermium (E, F) és a fejlodd szemtermést alkoto anyai és filialis eredetii sejtrétegek (G, H) fénymikroszkopos
felvételei. bib: a belsé integumentum bels6 sejtrétege; bik: a belsd integumentum kiils6 sejtrétege; hs: harantsejtek;
ne: a nucellusz epidermisze; nu: nucellusz; nue: nukledris endospermium; pe: proembrio; ps: parenchima sejtek; se:
sejtes endospermium; ts: tomlosejtek; nyilhegy: petesejt-eredetii keményitészemesék. Kék fest6dés: fehérjék;
pirosas festddés: szénhidratok. Bar: 20 pm.
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7. Kiegészitd abra. Kontroll (A, C, E, G) és a viragzas utan 1-5 nappal vizhianynak kitett (B, D, F, H) Cappelle
Desprez novények terméiben fejlédd 4 napos proembriok (A, B), a proembridval hataros endospermium (C, D), a
periférias endospermium (E, F) és a fejlodé szemtermést alkotéo anyai és filidlis eredetii sejtrétegek (G, H)
fénymikroszkopos felvételei. aps: atmeneti parenchima sejtek; bib: a belsé integumentum belsd sejtrétege; bik: a
bels6 integumentum kiilsé sejtrétege; hs: harantsejtek; ne: a nucellusz epidermisze; nu: nucellusz; nue: nuklearis
endospermium; pe: proembrio; ps: parenchima sejtek; se: sejtes endospermium. Kék festddés: fehérjék; pirosas
festodés: szénhidratok. Bar: 100 um (A, B); 20 um (C, H).



8. Kiegészité abra. Kontroll (A, C, E, G) és a viragzas utan 1-5 nappal vizhianynak kitett (B, D, F, H) Plainsman
V novények terméiben fejlodé 4 napos proembriok (A, B), a proembrioval hataros endospermium (C, D), a
periférias endospermium (E, F) és a fejlodé szemtermést alkotd anyai és filidlis eredetii sejtrétegek (G, H)
fénymikroszkopos felvételei. bib: a belsd integumentum belso sejtrétege; bik: a belsé integumentum kiilsé
sejtrétege; hs: harantsejtek; ke: keményitds endospermium; ne: a nucellusz epidermisze; nu: nucellusz; nue:
nuklearis endospermium; pe: proembrio; ps: parenchima sejtek; se: sejtes endospermium; ts: tomldsejtek; csillag: A-
tipust keményité szemcse. Kék festdés: fehérjék; pirosas festédés: szénhidratok. Bar: 100 pm (A, B); 20 pm (C-
H).



9. Kiegészitd abra. Kontroll (A, C, E, G) és a viragzas utan 1-5 nappal vizhianynak kitett (B, D, F, H) Cappelle
Desprez novények terméiben fejlédé 5 napos proembriok (A, B), a proembridval hataros endospermium (C, D), a
periférias endospermium (E, F) és a fejlodé szemtermést alkotéo anyai és filidlis eredetii sejtrétegek (G, H)
fénymikroszkopos felvételei. aps: atmeneti parenchima sejtek; bib: a belsé integumentum belso sejtrétege; bik: a
bels6 integumentum kiilsé sejtrétege; hs: harantsejtek; ke: keményités endospermium; ne: a nucellusz epidermisze;
pe: proembrid; ps: parenchima sejtek; se: sejtes endospermium; ts: tomldsejtek; csillag: A-tipust keményité
szemese. Kék festodés: fehérjék; pirosas festddés: szénhidratok. Bar: 100 pm (A, B); 20 um (C-H).



10. Kiegészité abra. Kontroll (A, C, E, G) és a viragzas utan 1-5 nappal vizhianynak kitett (B, D, F, H)
Plainsman V novények termédiben fejlédé 5 napos proembridk (A, B), a proembridval hataros endospermium (C,
D), a periférias endospermium (E, F) és a fejlod6 szemtermést alkoté anyai és filidlis eredetl sejtrétegek (G, H)
fénymikroszkopos felvételei. aps: atmeneti parenchima sejtek; bib: a belsé integumentum belsé sejtrétege; bik: a
bels6 integumentum kiils6 sejtrétege; hs: harantsejtek; ke: keményitds endospermium; ne: a nucellusz epidermisze;
pe: proembrio; ps: parenchima sejtek; se: sejtes endospermium; ts: tomldsejtek; csillag: A-tipusi keményit
szemese. Kék festodés: fehérjék; pirosas festddés: szénhidratok. Bar: 100 pm (A, B); 20 um (C-H).



11. Kiegészité abra. Kontroll (A, C, E, G) ¢és a korai szemfejlédés soran vizhianynak kitett (B, D, F, H) 7 napos
Cappelle Desprez embriok (A, B), endospermium sejtek (C-F) és az azokat hatarolo anyai eredetii sejtrétegek (G,
H) fénymikroszkopos felvételei. aps: atmeneti parenchima sejtek; bib: a belsé integumentum belsd sejtrétege; bik: a
bels6 integumentum kiilso sejtrétege; hs: harantsejtek; ke: keményitds endospermium; ne: a nucellusz epidermisze;
pe: proembrio; ps: parenchima sejtek; se: sejtes endospermium; ts: tomlosejtek; csillag: A-tipusi keményité
szemcese; nyil: fehérjetest. Bar: 30 pm (A, B); 20 um (C-H).



12. Kiegészité abra. Kontroll (A, C, E, G) ¢és a korai szemfejlédés soran vizhianynak kitett (B, D, F, H) 7 napos
Plainsman V embriok (A, B), endospermium sejtek (C-F) és az azokat hatarolo anyai eredetii sejtrétegek (G, H)
fénymikroszkopos felvételei. aps: atmeneti parenchima sejtek; bib: a belsd integumentum belsd sejtrétege; bik: a
belsé integumentum kiilsé sejtrétege; em: embrid; hm: hajtdsmerisztéma; hs: harantsejtek; ke: keményités
endospermium; ne: a nucellusz epidermisze; pa: pajzsocska; pe: proembrio; ps: parenchima sejtek; se: sejtes
endospermium; ts: tdmldsejtek; csillag: A-tipusi keményité szemcse; nyil: fehérjetest; fehér nyilhegyek: gyantas
lerakodasok a belsd integumentumban. Bar: 30 pm (A, B); 20 um (C-H).



13. Kiegészité abra. Kontroll (A, C, E, G) és a korai szemfejlédés soran vizhianynak kitett (B, D, F, H) 9 napos
Cappelle Desprez embriok (A, B), endospermium sejtek (C-F) és az azokat hatarolo anyai eredetii sejtrétegek (G,
H) fénymikroszkopos felvételei. a: aleuron; bib: a belsd integumentum belsd sejtrétege; bik: a belsd integumentum
kiils6 sejtrétege; gy: gyokocske; hs: harantsejtek; ke: keményités endospermium; ne: a nucellusz epidermisze; nt:
nucellusz eredetii transzfer sejtek; ps: parenchima sejtek; rii: riigyecske; sa: szubaleuron; se: sejtes endospermium;
sz: szdllitoszovet; ts: tomlésejtek; ve: vakuolizalt endospermium; csillag: A-tipusu keményitd szemcse; nyil:
fehérjetest; fehér nyilhegyek: gyantas lerakodasok a belsd integumentumban. Bar: 150 pm (A, B); 20 um (C-H).



14. Kiegészité abra. Kontroll (A, C, E, G) és a korai szemfejlédés soran vizhianynak kitett (B, D, F, H) 9 napos
Plainsman V embridk (A, B), endospermium sejtek (C-F) és az azokat hatarolé anyai eredetii sejtrétegek (G, H)
fénymikroszkopos felvételei. a: aleuron sejtek; aps: atmeneti parenchima sejtek; bib: a belsd integumentum belsé
sejtrétege; bik: a belsé integumentum kiilsé sejtrétege; gy: gyOkocske; hs: harantsejtek; ke: keményités
endospermium; ne: a nucellusz epidermisze; nt: nucellusz eredetii transzfer sejtek; pa: pajzsocska; ps: parenchima
sejtek; rii: riigyecske; sa: szubaleuron sejtek; sz: szallitoszovet; ts: tomlosejtek; ve: vakuolizalt endospermium;
csillag:  A-tipusit keményité szemcse; nyil: fehérjetest; fehér nyilhegyek: gyantas lerakodasok a belsé
integumentumban. Bar: 150 um (A, B); 20 pm (C-H).



15. Kiegészité abra. Kontroll (A, C, E, G) és a korai szemfejlédés soran vizhianynak kitett (B, D, F, H) 12 napos
Cappelle Desprez embriok (A, B), endospermium sejtek (C-F) és az azokat hatarolé anyai eredetii sejtrétegek (G,
H) fénymikroszkopos felvételei. a: aleuron; bib: a belsé integumentum belsé sejtrétege; bik: a belsé integumentum
kiilsd sejtrétege; eb: epiblaszt; gy: gyokdcske; he: hajtascsucs; hs: harantsejtek; ke: keményit6s endospermium; ne: a
nucellusz epidermisze; nt: nucellusz eredetli transzfer sejtek; pa: pajzsocska; ps: parenchima sejtek; sa: szubaleuron;
sz: szallitoszovet; ts: tomlosejtek; ve: vakuolizalt endospermium; csillag: A-tipusi keményitd szemcse; nyil:
fehérjetest; fehér nyilhegyek: gyantés lerakodasok a belsd integumentumban. Bar: 150 pm (A, B); 20 um (C-H).



16. Kiegészito abra. Kontroll (A, C, E, G) és a korai szemfejlodés soran vizhianynak kitett (B, D, F, H) 12 napos
Plainsman V embriok (A, B), endospermium sejtek (C-F) és az azokat hatarolo anyai eredetii sejtrétegek (G, H)
fénymikroszkopos felvételei. a: aleuron; aps: atmeneti parenchima sejtek; bib: a belsé integumentum belsé
sejtrétege; bik: a belsd integumentum kiilsé sejtrétege; eb: epiblaszt; gyc: gyokércstcs; he: hajtascsucs; hs:
harantsejtek; hi: hialin réteg; ke: keményités endospermium; ne: a nucellusz epidermisze; nt: nucellusz eredeti
transzfer sejtek; Ger: Gsszeroppant endospermium réteg; pa: pajzsocska; ps: parenchima sejtek; sa: szubaleuron; sz:
szallitoszovet; te: teszta; ts: tomlosejtek; ve: vakuolizalt endospermium; csillag: A-tipust keményitd szemcse; nyil:
fehérjetest; fehér nyilhegyek: gyantas lerakodasok a belsd integumentumban. Bar: 150 pm (A, B); 20 um (C-H).



17. Kiegészito abra. Kontroll (A, C, E, G) ¢és a korai szemfejlodés soran vizhianynak kitett (B, D, F, H) 14 napos
Cappelle Desprez embriok (A, B), endospermium sejtek (C-F) és az azokat hatarolo anyai eredetii sejtrétegek (G,
H) fénymikroszkopos felvételei. a: aleuron; aps: atmeneti parenchima sejtek; bib: a belsd integumentum belsé
sejtrétege; bik: a belsé integumentum kiilsé sejtrétege; eb: epiblaszt; gyc: gyokércsucs; gyh: gyokérhiively; he:
hajtascstcs; hs: harantsejtek; hi: hialin réteg; ke: keményitds endospermium; mec: mezokotil; ne: a nucellusz
epidermisze; nt: nucellusz eredetii transzfer sejtek; Ger: Osszeroppant endospermium réteg; pa: pajzsocska; ps:
parenchima sejtek; rh: riigyhiively; sa: szubaleuron; sz: szallitoszovet; sze: a szkutellum epithéliuma; te: testa; ts:
tomlosejtek; ve: vakuolizalt endospermium; csillag: A-tipusii keményitd szemcse; nyil: fehérjetest; fehér
nyilhegyek: gyantas lerakodasok a belsé integumentumban. Bar: 150 um (A, B); 20 um (C-H).



18. Kiegészito abra. Kontroll (A, C, E, G) és a korai szemfejlodés soran vizhianynak kitett (B, D, F, H) 14 napos
Plainsman V embriok (A, B), endospermium sejtek (C-F) és az azokat hatarolo anyai eredetii sejtrétegek (G, H)
fénymikroszkopos felvételei. a: aleuron; bib: a belsd integumentum belsé sejtrétege; bik: a belsd integumentum
kiilsd sejtrétege; eb: epiblast; gyc: gyokércsucs; gyh: gyokérhiively; he: hajtascsucs; hs: harantsejtek; hi: hialin réteg;
ke: keményités endospermium; lk: levélkezdemény; mc: mezokotil; nt: nucellusz eredetii transzfer sejtek; oer:
Osszeroppant endospermium réteg; pa: pajzsocska; ps: parenchima sejtek; rh: riigyhiively; sa: szubaleuron; sz:
szallitoszovet; te: testa; ts: tomlosejtek; ve: vakuolizalt endospermium; csillag: A-tipusi keményité szemcse; nyil:
fehérjetest; fehér nyilhegyek: gyantas lerakodasok a belsd integumentumban. Bar: 150 pm (A, B); 20 um (C-H).



