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Roviditések jegyzéke:

2,4-D = 2,4-dikloérfenoxiecetsav

3o0x = 3-oxidaz

4-CPA = 4-klor-fenoxi-ecetsav

4CL = p-kumarat-CoA ligéz

5PTASE13 = foszfatidilinozitol 4,5-biszfoszfat 5-foszfataz 13
130x = 13-oxidaz

200x = 20-oxoglutarat-fiiggd dioxigenaz

AAOL = aldehid-oxidaz 1

AM1 = indol-3-acetamid amidohidrolaz
ASA1/ASBI1 = antranilat-szintaz alegységek Al és Bl
AUX1 = auxin resistant 1 / auxin-influx transzporter 1
C3H = p-kumaréat 3-hidroxilaz

C4H = cinnamat 4-hidroxilaz

CAD = cinnamil-alkohol-dehidrogenaz

CCR = cinnamoil-CoA-reduktaz

CCoAOMT = kafeoil-CoA O-metiltranszferaz
ChiVMV = chilli veinai mottle virus

COMT = kafeinsav O-metiltranszferaz

Copl = constitutively photomorphogenic 1

CPS = ent-kopalil-difoszfat-szintaz

CPP = ent-kopalil-difoszfat

CSE = kafeoil-shikimat-észteraz

CYP71A13 = citokrom P450 monooxigenaz 71A13
CYP71BI15 = citokrém P450 monooxigenaz 71B15
CYP71P1 = citokrom P450 monooxigendz 71P1
CYP79B2/3 = citokrom P450 monooxigenaz 79B2/3
CYP83B1 = citokrom P450 monooxigendz 83B1
DAG = diacilglicerol

Dicamba = 3,6-diklor-2-metoxi-benzoesav

F5H = ferulat 5-hidroxilaz

FPP = farnezil-difoszfat

frx = torékeny szaru - fragile plant

GA = gibberellin



GFP = z06ld fluorescens fehérje

GID1 = gibberellin insensitive dwarf 1
G-lignin = gvajakil monolignol egység
GGDP = geranilgeranil-difoszfat

H-lignin = p-hidroxibenzil monolignol egység
HCALDH = hidroxicinamaldehid-dehidrogenaz
HCT = hidroxicinamoil-CoA:shikimat hidroxicinamoil-transzferaz
Hy5 = elongated hypocotyl 5

IAA = indol-3-ecetsav

IAM = indol-3-acetamid

IBA = indol-3-vajsav

IAOX = indol-3-acetaldoxim

IGS = indol-glicerin-foszfat-szintaz

INS = indol-szintaz

InsPs = inozitol-1,4,5-triszfoszfat

IPA = indol-3-pirosz6ldsav

KA = ent-kaurén

KAO = ent-kaurénsav-oxidaz

KO = ent-kaurén-oxidaz

KS = ent-kaurén-szintaz

NAA = 1-naftilecetsav

NIT1/NIT2 = nitrilaz 1/nitrilaz 2

Nph3 = non-phototropic hypocotyl 3
P450-1 = citokrom P450 monooxigenaz 1
P450-3 = citokrom P450 monooxigenaz 3
PAL = fenilalanin ammonia-liaz
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pfi = pufi szara - puffy-structured stem

Pfr = phytochrome far-red absorbing form
S-lignin = sziringil monolignol egység
SURI = szulfotranszferaz 1

TAA/TAR/TIR = triptofan-aminotranszferaz enzimek
TAM = triptamin

TDC = triptofan-dekarboxilaz

tti = csavarodo izkdzi - tortous internodii
TSA1 = triptofan-szintdz alfa alegység
TSB1/2 = triptofan-szintaz béta alegységek
UGT74B1 = UDP-glikozil-transzferaz 74B1
UV = ultraibolya

Ws = vad tipust ndvény

YUCCA/YUC = flavin-monooxigenaz



1. Bevezetés

Napjainkban a zoldségtermesztés agazat egy dinamikusan fejl6do és folyamatosan valtozo
szektor, ahol mindig sziikség van innovaciora, 01j termesztési modszerekre és novényanyagokra,
hogy képesek legylink kielégiteni a piaci igényeket azaltal, hogy megfelelé mennyiségli zoldséget
termesztiink orszdgosan, és vilagszinten. A novénynemesités irdnti igény évszdzadok Ota
folyamatosan fennall, mivel elengedhetetlen a termés mennyiségének és mindségének novelése
szempontjabol. A nemesitési folyamatokban fontos szerepet jatszanak a természetben
véletlenszeriien 1étrejové mutans névények, amelyek sokszor hordozhatnak olyan tulajdonsagot,
amely agrondmiai szempontbo6l kiemelkeddvé teszi 6ket, és a termesztésbe vonas utan hasznosnak
bizonyulhatnak.

A magyar nemesitésii étkezési és fliszerpaprika nem csak a hagyomanyos konyha
elengedhetetlen része, de népélelmezési cikknek szamit Magyarorszagon és Kozép-Europaban is.
Az étkezési paprika fogyasztasa hazankban kimagaslo, termesztése mind szabadf6ldon, mind
tiveghazakban torténik. Eléallitasanak legnagyobb kihivasa jelenleg a magas termelési koltség,
ami indokolja az 0 termesztési modok kifejlesztését.

A novények szaranak normal novekedése, fejlodése és szerkezete is befolyasolja a termés
mennyiségét. A paprika alapvetden erds szerkezetli, felfelé novekvd szérat fejleszt maganak, am
valamilyen mutacié bekovetkezésével ez valtozhat. Az elfekvd, bokolo, elteriild fenotipusokat
gyakran felhasznaljak a disznévények nemesitése soran, de ha paprikanemesitésben
gondolkozunk, ezek a novekedési tipusok 1Uj lehetdséget nyithatnak meg az iiveghazi
termesztésben. A mutansok alkalmazhatova valhatnak vertikalis, vagy ’high-wire’
tamrendszerekre szarvezetéssel felfuttatott termesztésre, amelyeket mar sikeresen alkalmaztak
paradicsom, tojasgyiimolcs, illetve uborka termesztésben.

Hazéankban a paprika termesztése €és nemesitésre hosszu évszazados multtal rendelkezik,
nemesitok koziil mindenképpen kiemelendd Csilléry Gébor, valamint az 6 mutansgytijteménye.
Bar szinte minden tulajdonsag aspektusdban nézve taldlhatoak benne érdekességek, termesztési
szempontbol hasznosnak mutatkoznak az abnormalis szarngvekedésii mutansok, a Pcx (elfekvo
névény - procumbent plant), a tti (csavarodo izkozh - tortous internodii), az frx (térékeny szart -
fragile plant) és a pfi (pufi szaru - puffy-structured stem). Ezen mutans tulajdonsagok valdsziniileg
valamilyen lignifikéacios folyamatban bekdvetkezett hibdhoz, vagy abnormalis hormonszint miatt
megvaltozott novekedési és fejlddési anomalidhoz, esetlegesen a kornyezeti tényezdkre (fény,
illetve gravitacid) mutatott valaszreakciok mechanizmusanak hidnydhoz vezethetéek vissza. A
lehetséges magyarazatok laboratoriumi vizsgalata, valamint a mutans fenotipusok genetikai

hatterének feltérképezése lehetdséget nyithat arra, hogy ezek a tulajdonsdgok a nemesités soran
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nyomonkovethetéek legyenek, illetve precizids biotechnoldgiai moddszerekkel célzottan

modositani is lehessen 6ket.
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2. Célkituzések

A vizsgalat célja a paprika szarndvekedési mutansainak élettani, biomechanikai és molekularis
hatterének feltarasa, kiilonos tekintettel a gravitropikus valaszokra, a hormonalis szabalyozasra €s

a lignifikaciora. A kutatés 6 célkitlizései:

- A mutansok fény- és gravitropikus valaszainak, valamint gravitacios alkalmazkodasi
dinamikdjanak meghatarozasa.

- A keményitdtartalom szerepének vizsgalata a gravitropikus érzékelésben.

- A lignintartalom mennyiségi és mindségi elemzése, valamint a lignin bioszintézis
génexpresszids hatterének vizsgalata

- A gibberellin-oxidaz gének expresszidjanak vizsgalata a megvaltozott ndovekedési
fenotipusok Osszefliggésében.

- A szar mechanikai tulajdonsagainak 6sszehasonlito értékelése.

- Az auxinkezelésre adott élettani valaszok elemzése.
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3. Irodalmi attekintés

3.1. A paprika (Capsicum annuum) rendszertani, morfolégiai jellemzoi

A paprika egy vilagszerte termesztett, kétszikii névény, amely a Solanales rend Solanaceae
csaladjaba, a Capsicum nemzetségbe tartozik. Eredete Kozép-, és Dél-Amerikahoz kothetd a
jelenlegi kutatasi eredmények alapjan (Zhigila et al., 2014). A Capsicum nemzetségbe ugyan 32
faj tartozik, ennek ellenére csak csak 6t, termesztésbe vont paprika van termesztésben, név szerint
a Capsicum annuum, Capsicum frutescens, Capsicum chinense, Capsicum baccatum és Capsicum
pubescens (Hernandez-Pérez et al., 2020).

A Capsicum annuum novények jellemzdje a diarch gyokérzet, mely orso alaka, két
szemkozti sorban egyenletesen névé mellékgyokerekkel rendelkez6, bojtra emlékeztetd format
alkot. Szabadfoldon a paprika gyokérzete akar fél méter sugaru teriileten is kiterjedhet, és mintegy
60 cm mélységig hatolhat le a talajba. A kifejlett ndvény alsd részén tobb, csoportosan
elhelyezked6 hajtas talalhato, mig a fels6 részen az elagazas tipusa a novekedési habitustol fiigg.
A determinalt novekedésli fajtdkra jellemzd a bogas eldgazéds, amelyben a fOhajtas virdgban
végzddik, mig a folytonndvd tipusok esetében a fohajtas novekedése tovabb folytatddik, és a
viragzatok az oldalhajtdsokon alakulnak ki. Bar a paprika lagy szaru novény, a fejlédés
kovetkeztében szara felfelé fasulhat. A levelek mérete és formaja fajtankként eltérd lehet,
altalanossagban elmondhatd, hogy tojas- vagy landzsa alaktiak, simak, ép széliiek és rovid
levélnyeliiek. A levelek elhelyezkedése lehet szort vagy atellenes. A paprika viragai egylakiak,
ontermékenyiilok, egymas utan nének agvillaban, lehetnek fehér, sarga vagy akar lila szintek is.
Az étkezési paprika vastag husu bogyotermést fejleszt, mig a fliszer- és chili tipusokra vékonyabb
termésfali bogyo6 jellemzd. A termések formaja is véltozatos, fajtara jellemzd tulajdonsag
(Cselétei et al., 1993) lehet szarv alakt, keskeny haromszog, haromszog, trapéz, téglalap, négyzet,
lapitott, sziv, és kerek is. A termés szine altalaban lehet zold, piros, sarga, de vannak egyéb barna
és fekete szinvaltozatok is (Arimboor et al., 2015). Napjainkban a piacon olyan paprikak is helyet
kaptak, amelyek termése lila szinti (Meng et al., 2022). A fogyasztasra szant paprika termések
értékét a szinen kiviil a forma, a termésméret, a termés husossaga, illetve azok beltartalmi mutatoi
egylittesen hatdrozzédk meg (Paran és Fallik, 2011). Az élelmezési felhasznalas mellett a paprika
egyes fajtait diszndvényként is termesztik, ahol a termés szine, formaja és kompakt novekedési

habitusa a legfontosabb értékmérd tulajdonsag.
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3.2. A paprika gazdasagi jelentésége Magyarorszagon

Hazankban a paprika kiemelked6 gazdasagi jelentéséggel bir, mind a hazai
z0ldségfogyasztasban, mind export terén. Az elmult évtizedben a zoldpaprika termésatlag
folyamatos novekedést mutatott, majd az elmult években elérte a tobb, mint 60 tonna/hektar
termésmennyiséget. Fliszerpaprika esetében is novekedést tapasztaltunk, bar nem olyan nagy
mértékben, mint a zoldpaprika esetében. Az elmult par évben Magyarorszag fiiszerpaprika

termésatlaga (http1l) tobb, mint 10 tonna/hektar volt (1. abra).
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—@—70ldpaprika —@—Fliszerpaprika

1. abra: Magyarorszag z6ld-, és fliszerpaprika termésatlaganak (t/ha) évenkénti valtozasa

(KSH, 2014-2024)

Magyarorszadg paprikatermelése kiemelkedd eurdpai szinten is, az orszag éghajlati
viszonyai ¢€s talajtipusai idedalisak a novény optimalis termesztéséhez. Eurdpai viszonylatban a
hazai termesztés nem rendelkezik olyan nagy termésmennyiséggel, mint a listavezetd
Spanyolorszag, Hollandia vagy Lengyelorszag (2. abra), ennek ellenére a rangsorban a tizedik
helyen szerepelt (http2). Europaban az étkezési paprika fogyasztasa foleg a Balkan orszagokra
jellemzd (Csilléry, 2006).
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2. abra: 2023. év betakaritott paprika termésmennyisége a tiz legtobbet termeld eurdpai orszagban (http2)

A magyar paprikatermesztésre jellemz6 mind a nagyiizemi kereskedelmi gazdalkodas és
kistizemi csaladi gazdalkodas is. A nagyobb gazdasagok olyan modern technoldgiakat
alkalmaznak, mint a csepegteté 6nt6zés, miianyag talajtakaras, korszerii novényvédelmi munkak,
a hozam novelése ¢s a hatékonysag javitdsa érdekében, mig a kisebb gazdasiagok jobban
tamaszkodnak a hagyomanyos zoldségtermesztési modszerekre. Az ipari paprikatermesztésben
néhany nagyvallalat dominal, ezek az Univer Product Zrt. és a Fiszerpaprika Zrt., amelyek
egyiittesen teszik ki a termesztés mintegy 70%-at.

A paprika fogyasztasadnak évszadzadokra visszanyulo tradicioja van hazankban, nem is csak
a hagyomanyos értelemben vett konyhamiivészetben, de nemzeti jelképként is. A szaritott, 6rolt
fliszerpaprika tradicionalis ételeink elengedhetetlen 0sszetevdje, &m nem csak ennek a tipusnak a
fogyasztasa kiemelkedéen magas. Statisztikai adatok alapjan hazdnkban 2010. és 2020. kozott az
egy fore jutd zoldpaprikafogyasztas 4,3 és 5,5 kg/f6 kozott alakult (http3). A paprika tehat nemcsak
kulinaris, hanem gazdasagi szempontbdl is meghatirozé ndovény Magyarorszagon. Ennek
kovetkeztében kiemelt jelentdségli a hazai nemesitésii étkezési paprikafajtak fejlesztése €s az 1y
termesztési technologidk kidolgozasa, hogy a novekvo igényeket magasabb termésmennyiséggel

¢s jobb mindséggel lehessen kielégiteni (Terbe, 2004).
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3.3. A paprika nemesitése Magyarorszagon

A paprika nemesitése soran sokféle cél lehet, leggyakrabban olyan tulajdonsagokat
részesitenek elényben, mint biotikus és abiotikus stresszfaktorokkal szembeni rezisztencia, a
pozitiv beltartalmi értékek novelése, valamint a termések kiils6 megjelenésének valtoztatasa, hogy
az vonzo6 legyen a fogyasztok szamara (Devi et al., 2021). Hazankban a XVIII. szazadban
bolgarkertészek inditottak el a paprika termesztését, akik korukhoz képest igen fejlett
zoldségtermesztési rendszert dolgoztak ki. A hazikertekben is megkezdték a paprika termesztését,
valamint  jelentés nemesitési munkat is  folytattak. Az altaluk  kidolgozott
termesztéstechnologidknak koszonhetéen Magyarorszagra keriiltek azok a paprikatipusok (édes
vastag husu, vékonyhtsu hegyes és csipGs, valamint paradicsom alakt), amelyek fenntartasara
nagy figyelmet forditottak, ezek voltak a késdbbi magyar tajfajtak elddei (Szabd, 2018).

Magyarorszagon a paprikanemesitok legfoképp a konvencionalis nemesitési modszereket
részesitik elonyben 0j fajtak 1étrehozasara. Paprika esetén a leggyakrabban alkalmazott modszerek
kozé sorolhatd a tomegszelekcid, tiszta vonal szelekcid, pedigré moddszer, egymag modszer,
visszakeresztezéses modszer, heterdzis nemesités, illetve ritkan az indukalt mutagenezis is.
Alapvetden a fajtacldallitas egy konvencionalis nemesitési folyamat sordn hosszu éveket vehet
igénybe, am ez a folyamat lerdvidithetd biotechnologiai modszerek alkalmazasaval (pl.
mikroszaporitas, haploid és double-haploid novény elballitas, marker alapt szelekcio, valamint in
vitro mutagenezis) (Ahmar et al., 2020).

A természetesen ¢és indukaltan Ilétrejott mutansok értékes alapanyagai lehetnek a
nemesitésnek, felhasznaldsuk pedig hozzdjarulhat 0j fajtdk és termesztési stratégiak

kidolgozasahoz (Shalaby és El-Banna, 2013).
3.4. Mutaciok szerepe és gazdasagi hasznosulasuk
3.4.1. Mutansok szerepe a névények nemesitésében

A mutins ndvények olyan egyedek, amelyekben spontdn vagy indukdlt mutacid
kovetkeztében 6roklodé genetikai valtozas jott l1étre extranukledris-, gén-, kromoszéma- vagy
genomszinten (Yadav et al., 2021). Ezek a modosulasok olyan morfologiai, fiziologiai vagy
biokémiai jellegli valtozasokhoz vezethetnek, amelyek eltérnek a sziil6i vonal, illetve az adott faj
standard jellemzo6itél (Carlson, 2011). Bar a legtobb mutacié ndvénytermesztési, kertészeti
szempontbol eldnytelen, bizonyos ujonnan megjelend tulajdonsdgok eldnyodsek is lehetnek
agronomiai szempontbol (Breseghello és Coelho, 2013). Elsdsorban olyan tulajdonsadgokat

érdemes vizsgalni, amelyek a termesztési folyamatokat segitik eld, megkonnyitik a névényapolasi

16



munkakat, a betakaritast és a tarolast. A szarak, az agak, a levelek novekedése, azok egymastol
val6 elhelyezkedése mind befolyasoljak a termés mennyiségét, mindségét is, igy az ezeket érintd
mutaciok IS a termeszték segitségére lehetnek abban, hogy alternativ termesztési modokra
alkalmas novényanyagot allitsanak el6 (Bado et al., 2015, Waite és Dardick, 2021). Természetes
mutaciobol fakadd egyedeket érdemes el0szor kivalogatni az elonydsnek mutatkozo
tulajdonsagaik alapjan, majd ket konvencionélis nemesitésbe vonni. A megfeleld protokollt
kovetve tobbszori keresztezéssel, szelekcioval nemesitési alapanyagként szolgald vonalakat lehet
létrehozni. Ezt a folyamatot jelentésen megkonnyiti, ha a tulajdonsagok megfelel6 molekularis
genetikai modszerekkel nyomon kovethet6ek (Pathirana, 2011).

A természetben el6fordulé mutaciok spontan és véletlenszerli események, azonban a
ndvénynemesitésben a mesterségesen indukalt mutaciok alkalmazasa bevett gyakorlatnak szamit
(Sigurbjornsson, 1983). A folyamat soran valamilyen sugarzasnak (UV — ultraibolya, gamma-
sugarzas), vagy kémiai mutagéneknek (EMS — etil-metan-szulfonat) tesznek ki névényeket. Bar a
modszer sokszor letalis a novényekre nézve, ennek ellenére viszonylag nagy hatékonysagi rataval
dolgozik (Mba et al., 2010). Az igy létrejott valtozatok ugyanugy mutansok, mint a spontan
mutacioval keletkezettek, csak az eredetiik ismert és szandékos beavatkozas eredménye. Azok az
egyedek, amelyek valamilyen 0 fenotipusos tulajdonsaggal rendelkeznek, sokszor alkalmasak
arra, hogy tulajdonsagaikat tovabborokitsék, igy kijelenthetd, hogy viszonylag rovid id6 alatt egy
teljesen 0j fenotipus jelenhet meg a tulajdonsagok oroklésmenetének fliggvényében (Kumar et al.,
kortilmények kozott kell tartani, megfigyelni, majd a kivant egyedeket Onbeporzéassal kell
megtermékenyiteni, hogy a mutans allél homozigéta allapotba keriiljon, igy a mutacio stabilan
0rokl6djon tobb nemzedéken keresztiil. A cél az, hogy a ndvények ezekre a tulajdonsagokra nézve
homozigotak legyenek. Ha a kivant tulajdonsag recessziven o6roklédik, akkor a folyamat
viszonylag konnyebb a szelekciot illetdleg, mivel csak a homozigdta egyedek mutatjak a kivant
fenotipust. Dominans tulajdonsag esetében a szelekcido hosszabb folyamat, tobb nemzedéken
keresztiil tarthat, mivel a dominans allél heterozigota egyedek esetében is eldidézi a mutans
fenotipust, tesztkeresztezésekre, vagy molekularis vizsgalatokra is sziikség lehet. A mutacids
nemesitésben a kezelést nagy egyedszamu populacion sziikséges elvégezni, mivel a legtobb
mutacio kedvezdtlen hatasu, igy a kivant fenotipust egyedek aranya alacsony. A kezelés utan ezért
elengedhetetlen a nagyszamu névény gondos szelekcidja a hasznos mutdnsok azonositasahoz
(Jain, 2010).

Mutécioés nemesités soran érdemes kiemelni a makro-, és mikromutansokat is. Ezek
klasszikus novénynemesitési fogalmak, amelyeket foként a fenotipusos megjelenés alapjan térténd

csoportositasra hasznalnak. A makromutansok altalaban fenotipusukban konnyen megfigyelhetd,
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drasztikus hatast valtozasokat mutatnak morfoldgiai vagy fiziologiai jellemzOkben. Ezek a
mutacidok gyakran a kromoszéma anyaganak sériilésébol erednek, €s csokkent életképességet,
valamint fokozott sterilitdst okozhatnak (pleiotrop). Tobbnyire kvalitativ jellegeket érintenek, igy
egyetlen ndvényen is biztonsaggal felismerhetok. A makromutansok kozvetleniil ritkdn
hasznosithatok a nemesitésben, inkabb keresztezési partnerekként jatszanak szerepet. A
mikromutdnsok ezzel szemben kis hatast, finom valtozdsokat okoznak, amelyek csak alapos
megfigyeléssel, méréssel és az adatok biometriai kiértékelésével detektalhatok. Ezek foként
kvantitativ jellegeket érintenek, €s tobb novény egyiittes vizsgalatdval azonosithatok. A
mikromutaciok jellemzdéen olyan finomabb genetikai valtozasokat hoznak I1étre, amelyek
specifikus anyagcsere-utak, jelatviteli folyamatok vagy egyes enzimek miikodését modositjak
anélkiil, hogy a ndvény genomjanak egészét karositanak. Példaul karotenoid-bioszintézis
génjeinek variansai a provitamin-A tartalmat novelhetik, auxin-jelit komponensek modosulasa
gravitropikus viselkedést befolyasolhat, mig flavonoid-t génmutéciok az antioxidans-kapacitast
¢és szint befolyasoljak (Sao et al., 2021). A korabbi irodalmi adatok alapjan a vizsgalt
paprikamutansok varhatéan a tropizmus, a lignifikacié vagy a fitohormonalis szabalyozas
valamelyik folyamatdban mutathatnak eltérést, igy célszerli e témakoroket roviden dsszekapcesolni

a mutaciok ismertetésével.
3.4.2. Gazdasagi szempontbol fontos Solanaceae mutansok

Analogiaként megemlithetd, hogy a Solanaceae csalad tagjainal jelentés eredményeket
értek el mutagenezissel olyan tulajdonsagok esetében, mint a terméshozam, a termés minéségi
mutatdi, betegségekkel szembeni rezisztencia, valamint himsterilitas (Siddique et al., 2020).
Padlizsan esetében sikeresen hoztak I1étre olyan mutans egyedeket, amelyekben megnovekedett az
olyan fenolos vegyiiletek mennyisége, mint az antocianok és a klorogénsav, amelyek pozitiv
¢lettani hatdsa mar bizonyitott (Piron et al., 2010), illetve paradicsom esetében sikeresen
indukaltak potyvirus rezisztenciat is (Xi-Ou et al., 2017).

Paprika esetében tobb mutans populaciot hoztak mar 1étre. Bosland (2002) EMS kezeléssel
hozott létre olyan paprika mutanst, amely kokado szarral rendelkezett. Bar a tulajdonsag
agrondmiailag nem jelentds, ennek ellenére hasznos lehet a szarban 1évé turgornyomds, a
szarazsagstressz, illetve a sztomak miikodésének vizsgalatdban. Ez a mutdns tulajdonsag
monogénesen recessziven orokl6dott.

Agrondmiai szempontbdl a termés szinére hatd mutaciok mindenképpen kiemelenddk, a
korabban emlitett EMS kezelés hatdsara narancsszinii termésii mutansok is 1étrejottek, amelyekben
a szinért felelds, nagy mennyiségben felhalmozodott karotinoidok egészségvédelemben nyujtott

szerepe is igazolt (Hwang et al., 2014). Tomlekova és munkatarsai (2021) olyan paprika mutans
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vonalat vizsgaltak, amely megnovekedett B-karotin szinttel rendelkezett. A vizsgalatok soran
kimutattak, hogy olyan magas a termések P-karotin szintje, hogy két-harom paprika termés
elfogyasztasa fedezi az ajanlott napi mennyiséget. Bar ezekben a mutansokban a B-karotin szint
nagyon magas lett, ezzel aranyosan a xantofill vegyliiletek mennyisége csokkent.

Cheng ¢s munkatarsai (2019) indukalt mutagenezissel képesek voltak a paprikak
levélszinét valtoztatni. Létrehoztak halvanyzdld, s6tétzold és lila levelll egyedeket is. A halvany
levélszinli egyedek a klorofill hidnydban a kontrollhoz képest gyengébben novekedtek, gyokereik
aktivitasa is gyengébbnek mutatkozott, valamint kisebb mennyiségben allitottak elé cukrokat €s
fehérjéket, ami kondiciovesztéssel jart. A lila levélszinli egyedekben antocianinok halmozddtak
fel, ezek a korabbival ellentétben magasabb gyokéraktivitassal, cukor-, ¢s fehérjefelhalmozodassal
rendelkeztek, am a fotoszintetikus aktivitasuk alacsonyabb volt a kontrollhoz képest.

Mangzila és Priyatno (2020) EMS kezeléssel sikeresen hoztak 1étre PepYLCV (pepper
yellow leaf curl virus) rezisztens vonalakat, Hwang és munkatarsai pedig olyan paprika mutanssal

dolgoztak, ami ChiVMV (chilli veinal mottle virus) rezisztenciaval rendelkezett.
3.5. Novényi valaszreakciok a kiilonbozé abiotikus ingerekre

Altaldnossagban véve a novények rendelkeznek azzal a tulajdonsaggal, hogy érzékeljék a
kiilonb6z6 Oket ért ingereket, mint példaul az érintés, a fény, a hdmérseklet, a nedvesség ¢€s a
gravitaci6 (Lew et al., 2020). A kornyezethez vald alkalmazkodasi képességiik alapvetd
fontossagu a biotikus és abiotikus tényezok okozta karos hatdsok csokkentésében is. Az abiotikus
ingerek koziil azonban nem mind befolyéasolja kozvetleniil a ndvényi szervek novekedését vagy
annak iranyat. Mig a szarazsag, a hdstressz vagy a sokoncentracio inkabb a sejtek anyagcseréjére
¢és vizhaztartasara hat, addig bizonyos ingerek, mint a fény és a gravitacio a sejtek osztédasanak,
megnyuldasanak iranyat ¢és mértékét szabalyozzdk, igy kozvetleniil alakitjdk a novény
hajtasanak elmozdulasat vagy novekedését, tropizmusnak nevezziik. Ehhez a ndvények belsd
szenzoros rendszerek széles skalajaval rendelkeznek (Gilroy, 2008). A tropizmus soran
megfigyelheté novekedési iranyvaltozas a sejtek aszimmetrikus osztodasabol és megnytlasabol
adodik, amelyben kulcsszerepet jatszik az auxin névényi hormon (Muday, 2001).

Egyedfejlodési és morfoldgiai szempontbol kiilondsen jelentds, hogy a ndvények hogyan
reagalnak a fényre (fototropizmus) és a graviticios ingerekre (gravitropizmus), mivel ezek
hatdrozzak meg a hajtasok és gyokerek térbeli tdjoldsat, €s ezzel a novény teljes szervezeti

felépitését is.

19



3.5.1. Fototropizmus

A novények fényérzékelése, a fototropizmus, harom kiilonb6zd 1€pésbdl all: a fény
érzékelése, a jel atvitele, illetve szervek iranyitott novekedési reakcidja a transzdukalt jel szerint
(Holland et al., 2009). Korabbi kutatasi eredmények bizonyitottak, hogy az optimalis novekedés
érdekében egy kifinomult rendszer miikddik a fényérzékelés folyamatdban, amelyben tobbféle
fotoreceptor csalad is megtalalhato, ezek a fitokromok, amelyek foként a red/far.red (vords/tavoli
mutatnak kismértékii elnyelést (Wang et al., 2001), a kriptokromok, amelyek a kék/UV
(ultraibolya)-A fény érzékelésében vesznek rész (Sancar, 2003) és fototropinok, amelyek szintén
a kék/UV-A fényelnyeld képeséggel rendelkeznek (Briggs és Christie, 2002).

Mindharom fotoreceptor csalad specifikus valaszokat valthat ki a fényt érzékelve. Azonban
a legtobb fejlodési folyamat soran tobb fotoreceptor is részt vesz a fény érzékelésében, ami a
kiilonb6z6é fényindukalt Gtvonalak kozotti kolesonhatasok bonyolult haldzatdt hozza 1étre. A
fotoreceptorokon keresztiil szabalyozott mechanizmusok bonyolultsdgat az is mutatja, hogy
ugyanazon fotoreceptor csalad kiilonb6z6 tagjai alapvetden ugyanazt a jelet generaljak, mégis mas
fiziologiai valaszokat szabalyoznak. Emellett kiilonb6z6 receptorcsaladok, amelyek alapvetéen
masfajta fénymindségek érzékeléséért feleldsek, mind részt vehetnek ugyanabban a fényvalaszban
(Quail, 2002).

A fitokromokra jellemzd, hogy amikor elnyelik a voros fényt, konformacios valtozason
mennek keresztiil. Ez a valtozas aktivalja a fitokrom fehérjét, lehetéveé téve, hogy kdlcsonhatasba
lépjen sejten beliili partnerekkel. A fitokrom fehérjék aktiv, Pfr (phytochrome far-red absorbing
form) formava alakulnak, amely a citoplazmabol a sejtmagba transzlokalodik, ahol kdlcsonhatasba
1ép a fitokrom interakcids faktorokkal (PIF), transzkripcios faktorokkal. Az aktiv Pfr foszforilalja
a PIF-eket, megjelolve 6ket az ubikvitinaciora €s a 26S proteaszoma altali lebontasra. A PIF-ek
lebomlasa felszabaditja a fényre reagald gének represszidjat, ami génexpresszios €s fiziologiai
valtozasokat eredményez.

A kriptokromok a fény hatidsara konformacids valtozdson mennek keresztiil, amely
lehetdvé teszi szadmukra, hogy kolcsonhatasba 1épjenek mas fehérjékkel. Aktivalt kriptokromok
példaul a Copl (constitutively photomorphogenic 1) fehérjével 1épnek kdlcsonhatasba, amely a
fotomorfogenezis egyik represszora. A kriptokromok altali inaktivacié kovetkeztében a Copl mar
nem célozza lebontdsra a Hy5S (ELONGATED HYPOCOTYL 5) transzkripcios faktort, igy a HyS
stabilizalodik. A stabil HyS aktivalja a fényre reagald gének kifejezddését, ami a fényexpozicioval

Osszefiiggd fejlodési valtozasokhoz vezet.
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A fototropinok kék fény hatasara konformacios valtozason mennek keresztiil, ami feltarja
a kinaz doméneket a fehérjében. A domének sajat magukra helyeznek egy foszfatcsoportot
bizonyos aminosavaikon (szerin és treonin), ami aktivalja a fototropin molekulat. Az aktivalt
fototropinok kolcsonhatasba 1épnek kiilonboz6é downstream jelatviteli fehérjékkel, példaul az
Nph3-mal (non-phototropic hypocotyl 3), amely fényviszonyoktol fliggéen foszforilalodik vagy
defoszforildlodik. Emellett a fototropinok szabalyozzdk a PIN-transzportfehérjék (PIN-
FORMED) eloszlasat, ami befolyasolja az auxin térbeli eloszlasat a novényben, és ezaltal
meghatarozza a hajtas novekedésének iranyat a fényforras felé (Hohm et al., 2013).

Az auxin elsédlegesen az apikalis merisztéma szovetekben szintetizalodik, €s iranyitott
auxin transzport altal oszlik el a hajtason beliil (Zhang et al., 2017). Korabbi kutatasi eredmények
bizonyitottak, hogy a fény iranyaba meghajlott névények megvilagitott oldalan az auxin szint
szamottevOen alacsonyabb, mint a nem megvilagitott oldalan (Esmon et al., 2006). Aszimmetrikus
eloszlasa meginditja a sejtek megnyulasat a hajtas egyik oldalan, ezaltal a hajtas elkezd hajlani,

elmozdul a fény iranyaba (Hohm et al., 2013, Pietruszka és Lewicka, 2007) (3. abra).
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3. abra: A hipokotil fototropizmusa, A, Az auxin a hajtascsticsban szintetizalodik, majd iranyitott
transzportfolyamatok révén a gyokerek felé szallitodik, elsésorban a kézponti edénynyalabokon, kisebb
mértékben a kiilso sejtrétegeken keresztiil (voros nyilak). Kék fény hatasara kiilonbség alakul ki a kiilsd

sejtrétegek felé irdnyuld auxin-dramban, az auxin a vildgitott oldalrél az arnyékos oldal felé aramlik
(sarga szin). Ennek kovetkeztében az arnyékos oldalon az auxin magasabb koncentracidja fokozott
sejtnyulast és differencialt ndvekedést eredményez, ami a novény fény felé torténd dolését okozza. B, Az
Arabidopsis csirandvény fény iranyaba hajlo szararol késziilt keresztmetszet. PHOT1 (PHOTOTROPIN
1) aktivitas (fehértol kékig) és az auxin mennyiség (fehértdl sargaig). (Liscum et al., 2014 alapjan).

A korabban leirt jelenségek alapjan kiemelked6en fontos az auxin szerepét vizsgalni a
fototropizmus jelenségével kapcsolatban, mind genetikai, mind névényélettani szinten, valamint
az érzékelésben, a transzportban és a jelatvitelben is (Sakai és Haga, 2012). Bar az auxin jatssza a
f6 szerepet a fototropizmus folyamatidban, mas egyéb fitohormonok szerepe is emlitésre mélto,

mint példaul a gibberellinek és citokininek, amelyek befolyasoljak a fényérzékelést azaltal, hogy
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hatassal vannak az auxin jelatviteli utvonalra (Yang et al., 2021). Az auxinok gyakran
szinergistaként hatnak a gibberellinekkel egyiitt, mivel az auxin fokozza a sejtek gibberellinre
adott valaszat (Bara és Hasman, 1963). Citokininek esetében altalaban ellentétes hatasrol
beszéliink, mivel ezek inkabb a sejtosztodast, nem a sejtek megnytlasat segitik el6, de a
fototropizmus soran a citokininek tAmogathatjak az auxin és a gibberellin altal stimulalt altalanos

novekedési folyamatokat, biztositva, hogy a termelt 01j sejtek készen élljanak a megnyulasra
(Suetal., 2011).

3.5.2. Gravitropizmus

Gravitropizmus az a jelenség, amikor a novény novekedése, a hajtas, gyokér és levelek
megfeleld pozicionalasa a gravitacidos inger altal iranyitott (Ajala és Hasenstein, 2019,
Gadalla et al., 2018). Ez az iranyitott folyamat nemcsak a szar felfelé novekedéséért felelGs,
és szén-dioxid mennyiség fliggvénye, ezért, ha a gravitropizmus altal a levelek helyzete idealis, a
sztomak hatékonyabban tudjak szabalyozni a szén-dioxid felvételt és a parologtatast, azaz
optimalis gazcserét biztositanak. Hatassal van a gyokerek novekedésére is, ami a gravitacid
iranyaba torténik a talaj mélyebb rétegeibe, azért, hogy elérje a novekedéséhez, fejlddéséhez
elengedhetetlen vizforrast, asvanyi ionokat is (Chen et al., 1999). Amikor a névényi szervek a
foldhoz viszonyitva felfelé novekednek negativ gravitropizmusrol beszEliink, ellenben a gydkerek
esetében, amikor minél inkdbb lefel¢ igyekeznek haladni, ott pozitiv gravitropizmusként
jellemezziik a jelenséget (Ge és Chen, 2019).

A gravitropizmus komplex folyamata négy, egymassal dsszefliggd 1épésbol all. Ezek a
gravitacio €rzekelése, jeladés a receptoroktol, intra-, és intercellularis jeladas, valamint a célzott
szoveten belill a fototropizmusra is jellemz6é aszimmetrikus sejtmegnytlas (Liu et al., 2021)
(4. abra).
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4. abra: A gravitropizmus folyamaténak attekintése a gravitéci(')s inger érzékelésétdl a szervek

DAG=diacilglicerol, InsPs=inozitol-1,4,5-triszfoszfat, 5SPTASE13= foszfatidilinozitol 4,5-biszfoszfat 5-
foszfataz 13 (Strohm et al., 2012 alapjan)

A gravitacio érzékelés folyamata a ndvényen belill a sztatocitdkban kezdddik. Ezek
tartalmazzak az ugy nevezett sztatolitokat, amelyek magas keményittartalommal rendelkezd
amiloplasztok (Takahashi et al., 2003). Ezek kiilon erre a feladatra differencialodott sejtalkotok és
mivel nagyobb a tomegiik, mint az dket koriilvevd citoplazmanak, ezért azt a feladatot toltik be,
hogy a nehézségi erd hatasara a gravitacios vektor irdnyaba, lefelé vandorolnak sejten beliil
(Kolesnikov et al., 2016). A sztatolitok a gyokéren beliil a gyokércsticsban talalhatoak (5. abra),
mig a szarban, hipokotilban, mezokotilban, epikotilban, viragzatban, kocsanyban, levélnyélben az
endodermisz (6. abra) tartalmazza 6ket (Vandenbrink és Kiss, 2019).

Korabbi kutatasok irtak le olyan csokkent keményitdtartalmuy, illetve keményitéhianyos
Arabidopsis novényeket, amelyek kevesebb sztatolittal rendelkeztek, igy a gravitacio érzékelés

hianya abnormalis szarnovekedést eredményezett (7. abra) (Kiss et al., 1996).
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gyokércsucs

gyokércstucs

5. abra: A gydkerek gravitacid érzékelésének elsddleges mechanizmusa az amiloplasztok elrendezodése a
gyokércsucs kolumella sejtjeiben. 1, fénymikroszkopos képen a keményitovel teli amiloplasztokat
kalium-jodidos jodoldattal torténd festéssel mutatjak ki egy fliggélegesen névekedd Arabidopsis magonc
gyokércstics esetében, 2, sematikus abran szemléltetve (N =sejtmag, a = sztatolitok,

ER = endoplazmatikus retikulum), 3, sematikus abran szemléltetve, hogy a sztatolitok hogyan

rendezddnek Gjra 90°-0s megdontés esetében (g = a gravitacios vektor iranya) (Chen et al., 1999 alapjan).
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6. abra: Keményit6tartalmu feketére festett sztatolitok (fehér nyillal jelolve) a szar endodermiszében

elhelyezkedve Arabidopsis thaliana vad tipusu novény (Ws) esetében (Wyatt, 2004 alapjan)

7. abra: Sztatolitok a gyokércsticsban Lugol-oldattal festve kontroll (1A) és kiilonb6z6 mértékben
keményit6hidnyos mutans névények esetében (B, C, D) (Kiss et al., 1996 alapjan).
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A gravitacios inger érzékelése utdn a novényi szovetekben a mechanikai jel atalakul
biokémiai jellé (Yamamoto és Kiss, 2002). Ennek elsé lépéseként a gravitacid hatdsira a
sztatolitok ujrarendez6dnek az Oket tartalmazé6 nOvényi részben ¢és aktivaljdk a
mechanoreceptorokat. A mechanoreceptorok altal a mechanikai jel biokémiai jellé alakul a szignal
transzdukcios folyamaton keresztiil, megnyilnak az ioncsatornak és megindulnak a kalcium ionok
a citoplazmaba. A kalcium ionok olyan enzimatikus folyamatokat aktivalnak, amelyek
foszforilaljak a PIN-fehérjéket a sejten beliili térben, ezaltal 6k transzportfehérjeként képesek a
megfeleld helyen funkcionalni. A PIN-fehérjék eldsegitik az auxin kidramlasat a citoplazmabdl a
sejtfalon keresztiil a szomszédos sejtekbe, ezaltal iranyitva az auxin transzportjat a névényben. E
fehérjék aszimmetrikusan helyezkednek el a sejtmembran bazalis (als6) vagy lateralis (oldalso)
oldalan, ami biztositja az auxin iranyitott szallitdsat a szovetekben. A gyokérben példaul a PIN1
foként a bazalis oldalakon taldlhatd, ami az auxin lefelé irdnyuld transzportjat teszi lehetové a
szallitonyalabok mentén, mig mas PIN-fehérjék (pl. PIN2) laterélis elhelyezkedése oldaliranyt
aramlést biztosit a kéreg és a gyokércsucs sejtjei kozott. Ez a kombinalt elrendezés alakitja ki az
auxinaramlds iranyat, vagyis annak polaritasat.

Ez a folyamat legvégiil aszimmetrikus auxin eloszlast eredményez a reagalod szervekben
(Blancaflor és Masson, 2003). A hormon meginditja a sejtosztodast a szerv egyik oldalan, ez végso
soron meghajlast eredményez a gravitacios vektorral parhuzamos iranyban (8. abra)
(Konstantinova et al., 2021). Ez egy dinamikusan mikodé folyamat, hogy a névény folyamatosan

képes legyen alkalmazkodni valtozo kornyezeti tényez6khoz is.

)
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8. abra: Arabidopsis csirandvény szerveinek elmozdulasra a gravitacios tengellyel (g) parhuzamosan 90

percenként dokumentalva (Su et al., 2017 alapjan)
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3.5.3. A foto-, és gravitropizmusért felelés gének és azok mutans tipusai

Fontos emlitést tenniink azokrol génekrol, amelyek Kritikus szerepet jatszanak a korabban
részletezett abiotikus tényezok érzékelésében, a valaszreakciok lefolyasaban. A fototropizmusban
legfontosabb gének a PHOT1 (phototropin 1) és a PHOT2 (phototropin 2). Ez a két gén kddolja a
fényérzékelési receptorokat és inditja meg a tovabbi jelatvitelt (Kimura et al., 2020). Haa PHOT1
vagy PHOT2 gén miikodését mutacié karositja, a receptorok nem érzékelik megfeleléen a kék
fényt, és a fény altal kivaltott jelatvitel nem indul el. Ennek kdvetkezményeként a ndvények nem
képesek a hajtasukat vagy a leveleiket a fény iranyaba noveszteni, azaz a fototropizmus hianyzik,
a novekedés véletlenszertivé valik. Ohgishi és munkatarsai, (2004) olyan mutans Arabidopsis
novényeket irtak le, amelyeknél ez a jelenség jol megfigyelhetd volt.

Mellettiikk még kiemelkedd szereppel rendelkeznek a PIN 1-8 gének, amelyek az auxin
transzportért és eloszlasért feleldsek, hogy a megnyuldsért felelés hormon a megvilagitatlan
oldalon halmozodjon fel, ezzel elérve a novény hajlasat (Kumar et al., 2021).

A gravitropizmusban is azonos hatdsmechanizmussal jatszanak szerepet a PIN gének. Az
aszimmetrikus auxin eloszlas felelés ebben az estben is a gravitacios inger altal iranyitott

megnyuldsért, hajlasért (9. abra).
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9. abra: Auxin eloszlas a gyokércsticsban gravitacio hatasara Arabidopsis novényben. A, a PIN fehérjék
altal iranyitott auxin aramlas (nyilakkal jelolve) és az auxin felhalmozodas helye (z61ddel jelolve).
Gravitacio hatasara a sztatolitok letilepszenek a gyokércsicsi sejt aljaba, a PIN3 relokalizalodik és lefelé
iranyitja az auxin aramlast (sarga nyillal jeldlve) aszimmetrikus auxin felhalmozodast okozva ezzel. B,
Gyokércsucsok auxintartalmanak mintazata GFP (zold fluorescens fehérje) markerrel jeldlve gravitacios

hatas el6tt (fent) és utan (lent) (Michniewicz et al., 2007 alapjan)

Emellett 1étfontossagu szerepet jatszanak olyan fejlodési folyamatokban, mint a gyokérszorok
novekedése, az oldalgyokérzet fejlodése, a gyokér merisztémaszoveteinek fejlodése, a
szallitonyalabok differencialodasa, valamint az embriofejlédés folyamata. Kiemelend6 koziilik a
PIN3 és a PIN7 gének, amelyek segitik az auxin ujracloszlasat a novény also fele felé, elésegitve
a gravitacio iranyaba torténé novekedést (Wang et al., 2015). A PIN3 elsésorban a gyokércsucsi
merisztéma szovetben, valamint a szar epidermiszében expresszal. A PIN3 mutécioi gyakran a
gravitropizmus diszfunkcidjahoz vezetnek a gyokerekben és a szarban, ami rendellenes
gyokérgorbiiletet és megvaltozott szar-orientaciot okozhat. Ding €s munkatéarsai (2011) irtak le
ilyen Arabidopsis mutanst, amely ebbdl az okbol kifolyolag abnormalis, véletlenszeri iranyt

szarnovekedést mutatott. A foképp oldalgyokerek csucsaiban expresszald PIN7 szintén jelentOs
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szerepet jatszik az auxin transzportban ¢és a gravitropikus jelatvitelben. A PIN7 mutacioi tovabb
sulyosbithatjak a gyokér- és hajtasgravitropizmusaval kapcsolatos problémakat. Eléfordulhat,
hogy a gyokerek nem hajlanak megfelelden a gravitacid hatisara, ami rossz tdmasztashoz és
tapanyagfelvételhez vezethet, valamint a hajtas is képtelen a szamdra optimalis iranyba noni.
Rosquete és munkatarsai (2018) bizonyitottak, hogy a PIN3 és PIN7 mutansok nem reagaltak az
auxin altal kozvetitett iranyitd jelekre, igy nodvekedésiik dezorientalt maradt. A PIN gének
szovetspecifikusan  expresszalddnak, szamuk novényfajonként valtozé. Bioinformatikai
elemzések szerint paprika esetében 10 kiilonbozé PIN gén vesz részt az iranyitott auxin
transzportban. Konkrét szerepiik még nem teljesen tisztazott, de kimutattak, hogy abiotikus stressz
hatasara az expresszidjuk modosul. Sostressz esetén a PIN1 és PIN7 gének expresszidja
viszonylag stabil marad, mig a tobbi PIN alulmiikddott. PEG (polietilén-glikol) kezelés hataséara a
PIN1 és PIN7 géneken kiviil mindegyik gén taltermelddik, kiemelve ezzel ennek a két génnek a
kulcsfontossagu szerepét az auxin transzportban és a stresszvalasz szabalyozasaban (Zhang et al.,
2018).

Az AUX1 (AUXIN RESISTANT 1) és a hozza hasonld LAX (LIKE-AUX1) gének szerepe
szintén az auxinhoz kothet6, a sejtek auxin felvételét iranyitja, ezaltal is befolyasolva a
gravitropizmus folyamatat (Swarup ¢és Bhosale, 2019). Az ezeket a géneket érintd mutacidk
gyakran rendellenes szarmegnytlast és abnormalis szarszerkezetet eredményeznek (Swarup et al.,
2004). Az auxin szallitonyalabokbol a sejtekbe torténd bearamlasat az AUX1/LAX tipust influx
transzporterek biztositjdk, ami kulcsfontossagu a sejtek megnytlasanak ¢és osztédasanak
szabalyozasaban. Megfeleld AUX1/LAX funkcio hianyaban el6fordulhat, hogy csékevényes vagy
talzottan megnyult szar fejlédik. Ez befolydsolhatja a ndvény altaldnos stabilitdsat, valamint a
tapanyag- és vizszallitas hatékonysagat is. Az AUX1 gén hidnya magaban csak alig észrevehetden
gyengébb fotoropizmust eredményezett (Okada és Shimura, 1992), mig, ha vele egyiitt a LAX2 és
LAX3 gének funkcidja is hianyzik, akkor a fototropizmus akar teljes hianya is tapasztalhato volt
Arabidopsis esetében (Christie et al., 2011).

3.5.4. In vitro kisérletek a foto-, és gravitropizmus vizsgalatara

Fototropizmussal, illetve gravitropizmussal kapcsolatos kisérletek soran leghatékonyabb
in vitro moddszerekkel dolgozni, mivel a ndvények abiotikus ingerekre adott, esetlegesen
abnormalis valaszait teljesen szabalyozott koriilmények kozott vizsgalhatjuk (Stankovic et al.,
1998).

Eason és munkatarsai (1987) olyan borsé mutansokat vizsgaltak in vitro korilmények
kozott, amelyek nem reagaltak megfelelden a gravitacios ingerekre. Az in vitro modszer hasznalata

lehetvé tette, hogy hajtassal, valamint hajtas eltavolitasa utan is vizsgalni lehessen a gyokerek
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novekedését. A mutans novények gyokerei horizontalis ndvekedést mutattak, viszont nem voltak
teljesen anti-gravitropikusak. A mutans gyokerek izolaltan folyadékkultiraban ugyanazt a
novekedési potencialt mutattak, mint a normal borsé gyokerei. Auxinos és abszcizinsavas kezelés
ugyan hatott a mutansok novekedésére, am normal gravitropizmust nem eredményezett.

Vinterhalter és munkatarsai (2012) hasonlitottak Ossze etiolalt és fényen nevelt kontroll
burgonya novényeket in vitro koriilmények kozott a fototropizmus aspektusaban, ahol sikeriilt
bizonyitaniuk, hogy az etioldlt névényeknek 90°-os reorientdcid utdn haromszor annyi idére van
sziiksége, hogy elérjék a 90°-os elhajlast a fény iranyaba. Gravitropizmus esetében hasonlo
eredményeket dokumentaltak, az etiolalt novények 50%-kal lassabban hajlottak a megvaltozott
gravitacios inger hatdsara, mint a fényen nevelt csoport.

Paprikara vonatkozo in vitro kisérletek, amely soran a fény és a gravitacido hatasat

vizsgalndk még nem 4ll rendelkezésre.
3.6. Lignifikacio folyamata

A szarazfoldi életnek elengedhetetlen része, hogy a ndvények valamilyen tdmasztékkal
rendelkezzenek, képesek legyenek ellenallni az abiotikus tényezOknek, legféképpen a szélnek
(Boudet, 2000). Ebben szerepet jatszanak a kiilonb6z6 ndvényi rostok, valamint azok mennyisége
¢és elrendez6dése a szilarditd szovetekben. A szilarditd szovetek koziil a kollenchima felelds a
rugalmassagért, amely €16 szovet, ennek sejtfalai foképp cellulozbdl és pektinbdl allnak, mig a
foleg cellulozt és lignint is tartalmazé szklerenchima jarul hozza a szar keménységéhez (Leroux,
2012), a megfelel6 mechanikai tamasztékanak biztositasahoz, elhajlas, vagy deformacié elleni
ellenallésagahoz (Meshitsuka és Isogai, 2017).

Kutatasi eredmények igazoltak, hogy a ndvényi masodlagos sejtfal dsszetevok koziil a
celluloz, hemicellul6z és a lignin mennyisége a meghatdrozd tényezok, ha a szar mechanikai

ellenalloképességét vizsgaljuk (Meents et al., 2018).
3.6.1. Lignin szerepe a szar keménységében

A ligninek szerepe nélkiilozhetetlen a novények szabalyos fejlddésében, a szar mechanikai
keménységének kialakitasaban. Hozz4jarulnak a szerkezeti integritas fenntartdsahoz, valamint
tamasztékot biztositanak a névényeknek (Polo et al., 2020). Ezeken feliil részt vesznek a novények
viztranszport folyamataiban, biotikus tényezokkel szembeni védekezésben,
alkalmazkodoképesség fenntartasaban a ndvény teljes életciklusa folyaman (Miedes et al., 2014).
Ezek olyan komplex polimerek, amelyek haromféle monolignol egységbdl allnak (10. abra):

p-kumaril-alkohol, koniferil-alkohol és szinapil-alkohol (Hatfield és Vermerris, 2001).
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10. abra: A lignin harom monolignol egysége (Tiz et al., 2024 alapjan)

Ezek a monolignol egységek szamos enzimatikus reakcion keresztiil polimerizalddnak,
hogy létrehozzak a lignin szerkezetét. Ezeken felil még kiilonb6z6 fenolos savak, gyanta
létrehozasaban szerepet jatszo oldatok, valamint aromas vegyiiletek is részt vehetnek a lignin
bioszintézisében. A pontos dsszetétel mindig fiigg a ndvényfajtol, a szovet tipusatol, valamint a
fejlodési stadiumtol is (Gong et al., 2022). A szarszilardsagot nagyban befolyasolja a G (gvajakil)
és S (sziringil) egységek aranya. A G egységek koniferil-alkohol szarmazékok, szinte minden
novény ligninjében megtaldlhatéak. Az S egységek, amelyek szinapil-alkohol szarmazékok,
nagyobb szamban vannak jelen keményfakban (példaul: tolgy, biikk, di6), mint puhafdkban
(példaul: fenyd, nyarfa) (Lourenco és Pereira, 2018). Az S és G egységek aranyara és a szar
keménységére vonatkozo Osszefiiggést mar tobben leirtak foleg fas szarti ndvényfajok esetében.
Zoldségnovényekre vonatkozolag kevés szakirodalom all rendelkezésre. Dohany novény esetében
dokumentalt, hogy a szaraban talalhat6 S és G egységek mennyisége kozel azonos (Ma et al.,
2018). A H-lignin (p-hidroxibenzil) egységek p-kumaril-alkohol szarmazékok, kevésbé komplex
formak az S és a G egységekkel dsszevetve. FOképpen lagyszari novényekben talalhatdak meg
nagyobb mennyiségben, fas szara novények esetén mennyiségiik elhanyagolhato, igy ez nem is
hatarozza meg szamottevéen a szilardsagi tényezéket (Karthduser et al., 2021). Paprika
tekintetében jelenleg nem all rendelkezésre olyan kutatasi adat, ami leirna ezeknek a lignin
egységeknek az aranyat.

A lignin hianya miatt altalaban abnormalis szarnvekedés tapasztalhato, amely sokszor
karos, akar letalis lehet a ndvény tulélését tekintve (Bhattacharya, 2022). A teljes ligninhiany a
természetben viszonylag ritkan fordul el6, ilyenkor altalaban olyan genetikai mutaciok és a
biokémiai titvonalban bekovetkezett hibak jelentkeznek, hogy nem tud a rendes sejtfal szerkezet
kialakulni, ezéltal a ndvénynek nincs megfeleld tamasztéka, bokolo, fekvd fenotipust is

mutathatnak. Jones és munkatarsai (2001) olyan Arabidopsis novényt irtak le, amelyben a
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lignintartalom szinte teljes hianya mutatkozott, ez a novény képtelen volt megtartani magat, majd
hogy nem fekvd tipust mutatott, am a hajtascsticsa ennek ellenére felfelé hajlott.

A lignintartalom kvalitativ, illetve kvantitativ meghatarozasa gyakori kutatasi téma, mivel
egy olyan faktorrol beszéliink, amely nagy mértékben meghatarozza a névény ellenallosagat,
biomechanikai tényezdit, mint rugalmassag és szilardsag, ezaltal a termesztési értékét is. Ipari
szempontbol is hasznos informacioként szolgal az egyes novények teljes lignintartalma, ezért
kvantitativ meghatarozasa fontos, amely altaldban erds savak és spektroszkopos technikak
segitségével valosul meg. Ha a lignin pontos OsszetevOre, azok aranyara vagy a szerkezetére
vagyunk kivéancsiak, érdemes tobbféle mérési modszert is alkalmazni, mert a kémiai lebontason
alapulo technikak a lignin monomerdsszetételét hatdrozzak meg, mig a spektroszkopiai modszerek
elsésorban a szerkezeti jellemzok és a funkcids csoportok feltarasara alkalmasak (Lupoi et al.,
2015). Moreira-Vilar (2014) és munkatarsai tobb analitikai mérési eljarast is 0sszehasonlitottak.
A tioglikolsavas mérés produkalta a legnagyobb eredménybeli eltérést a tobbi modszerhez képest,
Iényegesen alacsonyabb lignintartalmat mutatott ki, mint a tobbi mddszer, ennek oka a lignin
vesztesége a mérési eljaras soran, mivel a lignin egy része az oldatban visszamaradt vagy elveszett
a mintael6készités soran. A Klason-modszer kénsav alapt, amely szinte azonos eredményeket
produkalt, mint az acetil-bromidos mérés, de erds savval dolgozik, ami nagy koriltekintést
igényel, valamint a sok 1épése miatt sokkal iddigényesebb. Alacsony lignintartalmu szévetekben
kevesebb lignint mutatott ki, tehat a kevésbé lignifikalt szovetek esetében alulbecsiilhet. Az acetil-
bromidos mérés az eldz6hoz képes gyorsabb, €s bar az acetil-bromid is veszélyes anyag, ennek
ellenére kevésbé veszélyes, mint kénsavval dolgozni, valamint ez a modszer pontosabb mérési
adatokkal szolgal akkor is, ha nagyon kis mennyiségii ligninrél van szo.

A lignin jelentds€gét mutatja, hogy a kiilonb6z0 nemesitési stratégiakban egyre nagyobb
figyelmet kap, és kutatdsok folynak a lignintartalom és a lignin Osszetételének modositasara
szolgalo technikak kidolgozasara. Kukorica, rizs és arpa esetében a takarmanymindség javitasa
miatt, mig cirok esetében a bioetanol-eldallitas érdekében (Frei, 2013). Az 6sszes lignintartalom
modositasa tobb aspektusban is fontosnak mutatkozik. Takarmanyozas szempontjabol a minél
alacsonyabb lignintartalom optimalis, mivel a magas lignintartalom kevésbé emészhetové teszi a
takarmanyndvényeket az allatok szamara, igy ennek csokkentése transzgénikus, vagy nemesitési
modszerekkel az allattartok eldnyére valhat a mezdgazdasdgban (Moore és Jung, 2001). A
bioetanol-elballitasra hasznalt novények esetében elényds a lignintartalom csokkentése, mivel a
lignin akadéalyozza a celluloz és a hemicelluléz fermentalhaté cukrokka bontdsat, igy az
alacsonyabb lignintartalmi ndvények csokkentik a feldolgozasi koltségeket. (Mukherjee et al.,
2016).
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Nem csak a lignintartalom csokkentése, a ndvelése is szamos eldénnyel jar. A megnovelt
lignintartalmu ndvényekbdl izolalt, esetlegesen modositott lignin ipari alapanyagként is szolgalhat
(Yang et al., 2019). Kutatasok kimutattdk, hogy a transzgénikus, magasabb lignintartalma
novények, példaul rizs (Lee et al., 2016), sz616 (Tu et al., 2020), alma (Geng et al., 2018) és
Arabidopsis (Ménard et al., 2022) mind nagyobb szarazsagtoleranciaval és altalanosan fokozott
abiotikus stressz-ellenallosaggal rendelkeznek a kontroll novényekhez képest. A magasabb
lignintartalom biotikus stresszfaktorokkal szemben is néveli a novények ellenalloképességét: Ma
és munkatarsai (2018) dohany novényeken végzett kisérleteikben kimutattak, hogy a teljes
lignintartalom, valamint az S lignin mennyiségének novekedésével a novények betegségekkel
szembeni ellenalloképessége is novekedett.

Bar a magasabb lignintartalom ndveli a ndvények abiotikus és biotikus stresszekkel
szembeni ellendllosdgat, agrondmiai szempontbol fontos figyelembe venni, hogy a lignin
felhalmozddasa a novények mindségi paramétereire is hatassal lehet, a termések textlrdja és ize

romolhat (Wang et al., 2023).
3.6.2. Lignin bioszintézise és az ebben szerepet jatszo gének

A lignin létrehozasa szamos hosszl, enzimatikus utvonalon keresztiil valosul meg

(11. abra) (Sakamoto et al., 2020).
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11. abra: Az altalanos lignin bioszintetikus utvonal sematikus diagramja. A harom fé monolignol egység
bioszintézisének itvonalat a piros nyilak jelolik. A szaggatott nyilak tobb anyagcsere-1épést jeldlnek.
PAL=fenilalanin ammonia-liaz, C4H=cinnamat 4-hidroxilaz, 4CL=p-kumarat-CoA ligdz ,
HCT=hidroxicinamoil-CoA:shikimat hidroxicinamoil-transzferaz, C3H=p-kumarat 3-hidroxilaz,
CSE=kafeoil-shikimat-észterdz, CCOAOMT=kafeoil-CoA O-metiltranszferaz, CCR=cinnamoil-CoA-
reduktaz, FSH=ferulat 5-hidroxilaz, COMT=kafeinsav O-metiltranszferaz, CAD=cinnamil-alkohol-
dehidrogenaz, HCALDH=hidroxicinamaldehid-dehidrogenaz (Sakamoto et al., 2020 alapjan).

A lignin 0sszes jelenleg ismert épitdeleme a fenil-propanoid utvonal altal termelédik vagy

abbdl szarmazik. A bioszintézis folyamatanak elsd 1épcsdje, hogy a fenilalanint fahéjsavva alakitja
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a fenilalanin ammonia-liaz (PAL) enzim. A fahéjsav a cinnamat 4-hidroxildz (C4H) enzim révén
p-kumarsavva, majd a 4-kumarat-CoA ligaz (4CL) enzim hatasara p-kumaroil-CoA-va alakul. A
p-kumaroil-CoA harom f6 monolignollda metabolizalodik: p-kumaril-, koniferil- és szinapil-
alkoholla. Minden bioszintetikus agon a karbonsav redukciojat a cinnamoil-CoA reduktaz (CCR)
és a cinnamil-alkohol dehidrogenaz (CAD) katalizalja, el6szor aldehiddé, majd alkoholla alakitva
a vegyliletet. A koniferil- és szinapil-alkoholok aromas gytirijének hidroxilalasat a p-kumaroil 3-
hidroxilaz (C3H) és a ferulat 5-hidroxilaz (FSH) végzi, majd a 3- és 5-O-metilcsoportok beépitését
a CCoAOMT ¢és a COMT enzimek katalizaljak; a hidroxilalas mindig megelézi a metilalast,
melyet kovet a karbonsav redukcioja (Vanholme et al., 2019).

Szintézisiik utdn a monolignol egységek a sejtfalba keriilnek, ahol oxidativ polimerizacion
mennek keresztiil, amelyet a peroxidaz és lakkaz enzimek katalizalnak, igy jonnek létre a
ligninlancok (Zhao et al., 2013). A lignint gyakran médositjak olyan folyamatok, mint a metilacio,
acilezés és hidroxilacio, ez befolyasolhatja Osszetételét, fizikai tulajdonsagait is (Whetten et al.,
1998). A kész lignin ezutan eléri végso helyét a sejtfalban, ahol innentdl kezdve hozzajarul a
novényi szovetek szilardsagahoz, ellenallosagahoz.

Korabbi kutatasok soran mar vizsgaltak, hogy ezen gének expresszidbeli kiilonbségei
milyen hatést gyakorolnak a ndvények teljes lignintartalmara. Ezek alapjan a kordbban emlitett
enzimek koziil 6t kiemelendd, és az ezeket a kiilonb6z6 enzimeket kodolo gének overexpresszidja
magasabb lignintartalmat eredményezett. A fenilalanin ammonia-lidz esetében Sewalt ¢és
munkatarsai (1997) leirtak, hogy transzgénikus dohanynal a PAL és C4H gén alulmiikddése
csokkent lignintartalmat eredményezett, valamint a C4H esetében csokkent az S monomer
egységek aranya a G egységekhez képest. Yan és munkatarsai (2019) kimutattak, hogy
Phytophthora sojae fertézés hatasara a C4H gén overexpresszalt szojaban, ami a lignintartalom
novekedését eredményezte, ez fokozott ellenalloképességgel jart egyiitt. Ugyanezt az eredményt
kimutattdk dohanyban is. Meng és munkatérsai (2024) kimutattak, hogy a 4CL gén tiltermeltetése
a Ganoderma lucidum-ban megnovekedett flavonoid mennyiséghez, valamint a szar
lignintartalmanak novekedéséhez vezetett. Song és munkatarsai (2022) Pennisetum purpureum
novénybdl szarmazé6 CCOAOMT gént overexpresszaltattak transzgénikus dohanyban, amelyben
szintén a megnovekedett flavonoid tartalom mellett nétt a lignintartalom is, valamint ezzel a
ndvény ellenalloképessége is novekedett. A batatabol izolalt CAD gén segitségével allitottak eld
transzgénikus Arabidopsis vonalakat Kim & Huh (2019), amelyek esetében bebizonyosodott,
hogy a CAD gén magasabb expresszids szintje magasabb lignintartalmat eredményezett. Szamos,
a ligninbioszintézisben szerepet jatszo enzimeket kodolo génre iranyuld kutatés ellenére a paprika

esetében az ezzel kapcsolatos irodalmi hattér tovabbra is hianyos. Az eddig rendelkezésre allo
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eredmények alapjan feltételezhetd, hogy a génmiik6dés mutacid okozta megvaltozasa a

lignintartalom moddosuladsat idézheti eld, ami a szarak mechanikai gyengiiléséhez vezethet.
3.7. Fitohormonok szerepe a szar fejloédésében

A fitohormonok olyan, kis mennyiségben termel6dé szerves vegyiiletek, amelyeket a
novény meghatarozott szovetei szintetizalnak, majd mas sejtekbe vagy szervekbe szallitodva
szabalyozzak a novények élettani folyamatait, példaul a novekedést, fejlédést és a kornyezeti
ingerekre adott valaszokat (Sezgin és Kahya, 2018).

Klasszikus értelemben véve 6tféle ndvényi hormont emlithetiink, az auxint, citokinint,
gibberellint, abszcizinsavat, illetve az etilént (Kende és Zeevaart, 1997). Ezeken feliil tovabbi
hormonok is részt vesznek a novények élettani folyamataiban, pl.: brasszinoszteroid, szalicilsav,
jazminsav és strigolakton (Wang et al., 2021). E hormonok koziil az auxin és a gibberellin
jatszanak meghataroz6 szerepet a szar ndvekedésének és megnyuldsadnak szabalyozasaban, ezért a

kovetkezo fejezetek ezek ¢€lettani hatasait mutatjak be részletesebben.
3.7.1. Auxinok szerepe a szar novekedésében

Vegetativ fejlodés, illetve fototropizmus, gravitropizmus szempontjabol elengedhetetlen
az auxin hormon szerepe (Muday, 2001), mivel rengeteg kiilonb6z6 novekedési és fejlédési
folyamatban vesz részt (Frankenberger Jr és Arshad, 2020).

Auxin bioszintézis soran beszélhetiink triptofantol fiiggd bioszintetikus utvonalakrol, ezek

az indol-3-piroszéldsav (IPA), triptamin (TAM) és indol-3-acetaldoxim (IAOx), indol-3-acetamid
(IAM) tutvonalak.
Az IPA utvonalban a triptofan a TAA1/TAR/TIR (triptofan-aminotranszferaz) enzimek hatasara
alakul IPA-va, amelyet a YUCCA flavin monooxigenazok oxidalnak, igy keletkezik az indol-3-
ecetsav (IAA), a novényi auxin f6 formdja. A triptamin (TAM) utvonal sordn a triptofan
dekarboxilalodik triptaminna a triptofan-dekarboxilaz (TDC) enzim hatdsara, majd a triptamin
oxidacidja és deaminacidja révén alakul IAA-va (indol-3-ecetsav). Az indol-3-acetaldoxim
(IAOx) utvonalban a triptofan a CYP79B2/B3 citokrom P450 enzimek kozremiikodésével IAOx-
sza alakul, amely koztes 1épéseken, példaul indol-3-acetonitrilen keresztiil, végiil szintén IAA-va
alakul. Az indol-3-acetamid (IAM) utvonalban a triptofan IAM-ma alakul, amelyet az IAM-
hidrolaz enzim bont [AA-va.

Triptofantol fliggetlen Gtvonalon is létrejohet az indol-3-ecetsav (12 abra), ilyenkor az
indol bioszintézis utvonalanak koztes termékeibdl, példaul indolbol vagy indol-glicerin-foszfatbol

képzédik (Zhao, 2012).
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12. abra: Az Arabidopsis és kukorica IAA (indol-3-ecetsav) bioszintézisének feltételezett utvonalai. A
z61d nyilak a triptofantol fiiggd bioszintetikus utvonalat jelzik. A piros az indol-3-acetamid (IAM), a lila
az indol-3-pirosz6losav (IPA), a sarga a triptamin (TAM), a kék pedig az indol-3-acetaldoxim (IAOX)
utvonalat mutatja. A hossza szaggatott fekete nyil a triptofan-fiiggetlen IAA-szintézist, mig a rovid
szaggatott nyilak azokat a 1épéseket jelolik, amelyek génjei és enzimatikus folyamatai még nem teljesen
ismertek. ASA1/ASBl=antranilat-szintaz alegységek Al és B1, PAT1=foszforibozil-antranilat
transzferaz, PAI1/2/3=foszforibozil-antranilat-izomeraz izoenzimek, IGS=indol-glicerin-foszfat-szintz,
TSAl=triptofan-szintaz alfa alegység, INS=indol-szintaz, TSB1/2=triptofan-szintaz béta alegységek,
CYP79B2/3=citokrom P450 monooxigendz 79B2/3, CYP83B1=citokrom P450 monooxigenaz 83B1,
SUR 1=szulfotranszferaz 1, UGT74B1=UDP-glikozil-transzferaz 74B1, CYP71A13=citokrom P450
monooxigenaz 71A13, CYP71B15=citokrom P450 monooxigendz 71B15, NIT1/NIT2=nitrilaz 1/2,
TDC=triptofan-dekarboxildz, CYP71P1=citokrom P450 monooxigendz 71P1, YUCCA(YUC)=flavin-
monooxigenaz, AUX1=auxin-influx transzporter 1, AM1=indol-3-acetamid amidohidrolaz,

TAA/TAR/TIR=triptofan-aminotranszferaz enzimek, AAO1=aldehid-oxidaz 1. (Yue et al. 2021 alapjan)

Az auxin serkenti a ndvények novekedését, a szar fejlodését azaltal, hogy fokozza a sejtek
megnyulasat és osztodasat. Altaldban az auxin merisztémaszovetekben szintetizalodik,
levelekben, hajtascsucsban, virdgokban, majd transzportfolyamatokon keresztiil jut el a névények

alsobb régioiba is. Az AUXI/LAX fehérjék proton—auxin szimporterként miikodnek, a
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plazmamembranon keresztiil a proton gradiens energidjat felhasznalva importaljdk az auxint a
sejtekbe, elsOsorban az apikalis (fels6) membranon keresztiil. Ez az aktiv felvétel biztositja, hogy
az auxin a sejtekben felhalmozodhasson, még akkor is, ha a sejten kiviili koncentracio alacsony
(Ung et al., 2025).

Az auxin sejtek kozotti iranyitott eloszlasat nemcsak a PIN-fehérjék polarizalt miikkodése
szabalyozza, hanem az ABCB/PGP-transzporterek is részt vesznek a hormon aktiv exportjaban.
Az auxin transzportjat iranyitd PIN-fehérjék mikodése alapvetdé a szar ndvekedésében is.
Részletesen a gravitropizmusrol szolo fejezetben ismertetett mechanizmus szerint ezek a fehérjék
aszimmetrikusan helyezkednek el a sejtmembranon, és ezaltal meghatarozzak az auxinaramlas
polaritasat (Adamowski és Friml, 2015).

Az ABCB/PGP transzporterek a PIN-fehérjékkel egyiitt miikodnek, ATP-hidrolizis révén
segitve az auxin aktiv exportjat. Ezek a transzporterek foként a plazmamembran bazélis €s lateralis
oldalén helyezkednek el, példaul a gyokér és a hajtas szallitonyalab-sejtjeiben, €és kulcsszerepiik
van az auxin nagy tavolsagul, iranyitott szallitasdban a ndvény csucsi részei felé (Cho és Cho,
2013).

A természetes, novényekben szintetizaloddo auxin az indol-3-ecetsav, de hasonld
szerkezetll, mesterségesen eldallitott molekuldkkal is képesek vagyunk auxin hatdsmechanizmust
elérni a novényekben, mivel ezek ugyanazokba a receptorokba kotnek be, mint a természetes auxin
molekulak (Flasinski és Hac-Wydro, 2014). Ezeket a vegylileteket altalaban a mezdégazdasagban
¢s a kertészetben hasznaljdk a novények nodvekedésének ¢és fejlodésének fokozasara. Az 1-
naftilecetsav (NAA) és az indol-3-vajsav (IBA) altalaban hajtdsok gyokeresitéséhez alkalmazott
vegyliletek mind szabadf6ldon, mind szdvettenyészetek esetében. A 2,4-diklorfenoxiecetsav (2,4-
D), valamint a 3,6-diklor-2-metoxi-benzoesav (Dicamba) szintén szintetikus auxin vegytiletek,
altalaban kétszikii gyomnovények esetében gyomirtoszerként hasznaljak oket. A 4-klor-fenoxi-
ecetsav (4-CPA) altalaban kertészetben alkalmazott vegyiilet, ami a terméskotédést segiti el6. A
2,4-D és a NAA szovettenyészetekben gyakran alkalmazott kallusz indukcidhoz is, valamilyen

citokinin vegyiilettel kombinacioban.
3.7.2. Gibberellinek szerepe a szir megnyulasaban

A gibberellinek a ndvény egész élete folyaman szerepet jatszo hormonok, amelyek
elengedhetetlenek a novekedésben, fejlédésben (Gao et al., 2022). Tobbek kozott szerepet jatszik
a novekedési, fejlodési, termékenyiilési folyamatokban, sejtmegnyulasban is (Hedden és Sponsel,
2015).

39



A gibberellin anyagcsere ttvonal komplex enzimatikus reakciok sorozatat foglalja magaba,
amelyek a kiindulasi anyagot, a geranilgeranil-difoszfatot (GGDP) bioaktiv gibberellinekké
alakitjak (11. abra) (Salazar-Cerezo et al., 2018).
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13. abra: A gibberellin bioszintézis utvonala. A névényekben (z61d nyilak), gombakban (kék nyilak) és
baktériumokban (sarga nyilak) kiilonb6z6 utvonalak mitkddnek. A biologiailag aktiv gibberellinek a lila
négyzetben talalhatoak. GGDP=geranilgeranil-difoszfat, CPS=ent-kopalil-difoszfat-szintaz, CPP=ent-
kopalil-difoszfat, KS=ent-kaurén-szintaz, KA=ent-kaurén, KO=ent-kaurén-oxidaz, KAO=ent-kaurénsav-
oxidaz, GA=gibberellin, 130x=13-oxidaz, 200x=20-oxoglutarat-fliggd dioxigenaz, 30x=3-oxidaz, Psso.1=
citokrom P450 monooxigenaz 1, Puso3= Citokrom P450 monooxigenaz 3 (Salazar-Cerezo et al., 2018

alapjan)
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A gibberellinek prekurzora, a GGDP (geranilgeranil-difoszfat) a mevalonat, vagy a
metileritrit-foszfat bioszintetikus utvonalakbdl szarmazik, amelyekben a geranilgeranil-difoszfat
szintaz (GGPS) enzim hozza 1étre farnezil-difoszfatbol (FPP) és izopentenil-difoszfatbol (IPP).
Ezutan az ent-kopalil-difoszfat-szintaz (CPS) katalizalja a GGDP ciklizaciojat, hogy ent-kopalil-
difoszfatot (ent-CPP) hozzon 1étre. Majd az ent-kauren-szintaz (KS) enzim ezutan az ent-CPP-t
ent-kaurenné alakitja. Az ent-kauren az ent-kauren-oxidaz (KO) enzim hatasara ent-kaurensavva,
majd az ent-kaurensav az ent-kaurensav-oxidaz (KAO) enzim hatasara GAi.-aldehiddé, majd
GA2-v¢ alakul. A GAi2-bdl a 13-hidroxilalt utvonalon GAss, a nem hidroxilalt utvonalon pedig
GA» képzddik. A GA20o0x enzim a GAiz-t és a GAss-at oxidalja, aminek eredményeként GAo €s
GA2o keletkezik, mig a GA3ox a GAzo-at GAi-gyé és mas bioaktiv gibberellinekké alakitja. A
kornyezeti hatasok fliggvényében egy visszacsatolasos rendszeren keresztiil a biologiailag aktiv
gibberellinek magas szintje gatolja a GA20ox ¢és a GA3ox enzimek mikodését (Salazar-
Cerezo et al., 2018).

A kordbban emlitett mechanizmus mellett a ndvények képesek a biologiailag aktiv
gibberellinek szintjét kdzvetleniil csokkenteni a GA20x enzimen keresztiil, amely a hormonok
inaktivalasaért felelés. A GA20x enzim képes inaktivalni a bioldgiailag aktiv gibberellineket a
molekulak hidroxilezésével, ezzel fenntartva egy optimalis szintet a ndvényeken beliil
(Sakamoto et al., 2001).

A gibberellineket kiilonb6z6, sejtmembranhoz kotédod receptorok érzékelik (Hernandez-
Garcia et al., 2021). Amikor a molekulak hozzakotédnek az érzékeld fehérjékhez, megindul a
jelatadasi rendszer, aktivalodnak a gibberellinre reagalo gének, amelyek altalaban sejtosztodashoz,
sejtmegnyulashoz kothetéek (Castro-Camba et al., 2022). A gibberellinek kdzvetleniil is hatassal
lehetnek a génexpressziora azaltal, hogy sejtmagi receptorokhoz kotddnek, aktivalhatjak a
transzkripcios faktorokat (Lv et al., 2021). Fiatal hajtasokban gyakran megfigyelhet6, hogy a
ndduszok szama valtozatlan marad, de az internédiumok megnyulnak. Ezt a gibberellinek altal
kivaltott sejtfal-lazulas és a sejtek vizfelvételének fokozodasa eredményezheti, ami a sejtek
megnyulasat, és ezaltal a hajtas megnyulasat segiti el6 (Cosgrove és Sovonick-Dunford, 1989). A
gibberellinek gyakran egyiitt fejtik ki hatasukat mas fitohormonokkal, hogy az altaluk befolyasolt
komplex novekedési folyamatok is le tudjanak zajlani (Ross et al., 2016). Ezen tulajdonsagaik
altal gyakran gyakorlatban is alkalmazzak 6ket, mind mez0gazdasagi termesztésben, mind pedig

szovettenyészetek esetében novekedés serkentésére, magok csirdztatasdnak eldsegitésére.
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3.8. Az abnormalis szarnévekedésben szerepet jatszo gének

Szamos gén lehet felelds a novények internodiumainak abnormalis megnyulasaért. Ezek a
mutansok gyakran fejlesztenek sokkal hosszabb szarat, mint vad tipusaik, amely a szarszerkezet
keménységének csokkenéséhez vezethet (Zhang et al., 2020). Ezek a gének altalaban abnormalis
auxin, vagy gibberellin hormonszintért felelések.

A triptofan-aminotranszferaz (TAAL) és YUCCA (YUC) géneket érinté mutaciok megnyult
internodiumot okozhatnak. A TAA1 enzim alakitja at a triptofant indol-3-piruvatta, ezutan a YUC
enzim vesz részt abban, hogy az indol-3-piruvat indol-3-ecetsavva alakulhasson (Won et al.,
2011). E gének overexpresszidja a ndvényekben megnovekedett endogén auxinszinthez, ezaltal
fokozott sejtmegnyulashoz vezet, ami megnyult internédiumok formajaban nyilvanulhat meg.
Kim és munkatarsai (2007) olyan YUCCA géneket overexpresszaldo Arabidopsis novényeket irtak
le, amelyek megndvekedett endogén auxin szinttel rendelkeztek, kiemelkedden hosszu viragzattal,
megnyult és csavarodo levelekkel.

Gibberellin esetében kiemelendéek a GA200x ¢és a GA3ox enzimek szintéziséért felelGs
gének, amelyek a citoplazmaban fejtik ki hatasukat, hogy a bioldgiailag inaktiv gibberellineket
alakitjak aktiv formaba (Lee et al., 2020). A GA20ox ¢és GA30x enzimekért felelds gének
overexpresszidja tobb névényfaj esetében is hosszabb, megnyult szarhoz vezetett. Reinecke és
munkatarsai (2013) transzgénikus GA3ox enzimet taltermeld borsé ndvény vizsgalata soran
tapasztaltak a novény megnyulasat, és a hosszabb internodiumokat, indakat és terméseket. Garcia-
Hurtado ¢és munkatarsai (2012) overexpresszaltattdk a GA20ox termelésért felelés gént
paradicsom ndvényben, ezzel tobb paraméter valtozasa mellett a ndvénymagassag is nagyobb lett.
GAZ20x enzim deaktivalja a biologiailag aktiv gibberellineket (Schrager-Lavelle et al., 2019), Sun
és munkatarsai (2019) olyan paradicsom novényeket irtak le, ahol ennek az enzimnek a
bioszintéziséért felelds génnek az overexpresszidja torpe mutansokat eredményezett, igy
feltételezhetjiik, hogy a gént érintd mutacio megnyult internédiumot eredményezhet. Hasonld
tulajdonsagot okozhat a gibberellin receptorokért felelds gének mutaciodja is. A GID1 (gibberellin
insensitive dwarfl) gének mutacioi tobb novényfajban is térpe fenotipust idéztek eld, példaul
rizsben (Ueguchi-Tanaka et al., 2005) és paradicsomban (lllouz-Eliaz et al., 2019).

Gibberellinek esetében a DELLA fehérjék jelentésége is kiemelkedd, ezek a gibberellin
jelatviteli rendszerben represszorként szolgalnak, altaluk optimadlis szinten tarthatdo a novények
endogén gibberellin szintje (Xue et al., 2022). A DELLA fehérjék szintéziséért felelds gének
diszfunkcidja folyamatos gibberellin hatés alatt tartja a ndvényeket, ezaltal hosszabbak, megnyult
szerkezetliek, ezt a jelenséget mar viszonylag sok novény esetén detektaltak, tobbek kozott

paradicsom ndvényben irtak le Bassel és munkatarsai (2008).
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Az irodalmi attekintésben targyalt tropizmusok, lignifikacids folyamatok €s fitohormonalis
szabalyozé mechanizmusok olyan alapvetd élettani és molekularis folyamatokat foglalnak
magukban, amelyek meghataroz6d szerepet jatszanak a paprika szaranak fejlodésében és
mechanikai tulajdonsagainak kialakulasdban. A vizsgalt paprika-mutdnsokban megfigyelt
abnormalis novekedési mintazatok e szabalyozo ttvonalak zavarara utalhatnak, ugyanakkor a fajra
vonatkozo részletes genetikai és élettani ismeretek jelenleg korlatozottak. Ennek megfeleléen
indokolt a mutansok fizioldgiai, biokémiai és molekularis szintii jellemzése, amely lehetdséget

teremt a megfigyelt fenotipusok hatterében all6 médosult folyamatok pontosabb azonositasara.
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4. Anyag és modszer
4.1. A felhasznalt novényanyagok

Kisérleteinkben négy kiilonb6z6é mutans nemesitési vonal szerepel, amelyek mindegyike
valamilyen jellegli abnormalis szarndvekedést mutat. A kisérletek soran vizsgalt mutans vonalak
mindegyike Csilléry Gabor gyijteményébdl szarmazik (PepGen Kft., Budapest, Hungary). A
mutansok Ontermékenyitéssel, valamint szelekcioval vannak fenntartva, az ezekbdl az
ontermékenyitésbdl szarmazd magokkal kezdtik meg kisérleteinket. Kontrollként két,
kereskedelmi forgalomban is kaphato fajta lett bevonva a vizsgalatokba, a determinalt novekedési
"Fehérozon’, illetve a folytonos novekedésii *Garai fehér’ (Royal Sluis Magrovet Kft., Kecskemét,
Hungary).

A Pcx — (elfekvd névény — procumbent plant) mutans fenotipusaért felelés gén jelenleg
nem azonositott, az eddig nemesitési munkak tapasztalatai alapjan egy dominans gén lehet felel6s,
de a dominancia csak részleges. A f6 gén mellett tovabbi mddositd gének jelenléte is feltételezett.
A mutans fenotipus eldszor egy fliszer tipust, s6tétzoldbdl pirosra érd, Fz nemzedékii nemesitési
vonalban bukkant fel. A Pcx fenotipus mar szikleveles korban konnyen azonosithatd, mert
gyakorlatilag teljesen elfekszik, majd ktszonovény szeriien, a foldon folytatja novekedését
(14. abra). Az utdédnovények kozott nagy variancia tapasztalhato. Egyes egyedek a fejlddés soran
teljesen normalis szarnovekedést mutatnak, teljesen felfelé novekszenek. Bizonyos egyedek fekve
kezdik meg novekedésiiket, viszont ezt a tulajdonsagukat késobb elveszitik, mig mas ndvények
teljes életciklusukban végig fekve maradnak (15. abra). A teljesen fekve névekvé novények
novekedésiikben lemaradnak a normalis szarnovekedést mutatd egyedekkel Gsszehasonlitva. A
kezdetben elfekvod, majd késobb felegyenesedd tipusi novények oldalhajtasai csiingnek vagy
bokolnak, de a lehajlo ag-, illetve szarrészek teljesen kemények, igy nem hervado jelleg adja a
fenotipus hatterét. A Pcx névények nagyon koraiak, ami feltételezések szerint nem csak a fliszer
tipusu eredetnek tulajdonithatd, hanem a mutacio erre a tulajdonsagra is kifejtheti hatasat. A Pcx
novények koziil vannak olyan névények, amik életiik végéig mutatjak a fekvo fenotipust (Pcx 1)
¢s vannak olyanok, amelyek kezdetben fekvd habitussal rendelkeznek, de ezt a késObbiek soran

elveszitik és fligg6legesen nének tovabb (Pcx 2).
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14. abra: Pcx ndvények tiveghazi koriilmények kozott, Szentes, Hungary

15. abra: A Pcx mutansok kiilonb6zd szarndvekedési tipusai

A tti — (csavarodo izkozii — tortuous internodi) mutans novények fenotipusaért felelés gén
jelenleg ismeretlen, am a nemesitési tapasztalatok alapjan feltételezett, hogy egyetlen recessziv
gén felel6s érte. A mutans fenotipust eldszor egy Cecei tipusu, fehérbdl pirosra érd, kézépnagy

bogyoméretii F3 nemzedékii nemesitési vonalban figyelték meg. A tti mutansokra jellemzo
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fenotipus a szikleves korban még nehezen felismerhet6, de 3-4 lombleveles kortol a névény szara
megddl, elfekszik, enyhén csavarodik is (16. abra). A kifejlett novény internodiuma a paprikara
jellemz0 atlagos 5-8 cm helyett 10-15 cm, az oldalhajtasoké még ennél is hosszabb lehet. Az ilyen
hosszli izk6z agrondomiai szempontbol nem elényds. Mivel csak az internodiumok mérete
valtozott, a noduszok szama viszont nem, igy feltételezhetd, hogy csak megnytlasrol van szo, ami
altal viszont a szar szerkezete gyengébb lesz. Eddigi termesztési tapasztalatok alapjan a tti

mutansok szara viszonylag kdnnyen torik (Csilléry et al., 2023).

ml!(enn o, \ :

16. abra: tti névények tiveghazi koriilmények kozott, Szentes, Magyarorszag

Az frx — (torékeny szart — fragile-plant) mutansokat eredetileg egy fonalféreg rezisztencia
kisérlet soran fedezték fel. Az dnbeporzéssal fenntartott egyedek kozott egy mutacid hozta 1étre
ezt a fenotipust. A mutans fenotipus kénnyen felismerhet6 a viszonylag révid gyokérhossz miatt,
valamint a mutans nevét ado szarak miatt, amelyek konnyedén, pattanva tornek. A térésponton
mindig sima torési felszin alakul ki, ez a paprikara alapvetden nem jellemz6 (17. abra). Bar ez a
tulajdonsag termesztéstechnikai szempontbodl elsére karosnak tiinhet, ez a mutans tulajdonsag
hasznosnak bizonyulhat mechanikus betakaritasi eljarasoknal, mivel a terméseket tart6 kocsany is

hasonloképpen torik. Az eddigi, nemesités soran leirt megfigyelések alapjan egyetlen recessziv
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gén lehet felelés a mutans tulajdonsagért, bar ez a gén eddig ismeretlen (Erés-Honti és Csilléry,

2016).

17. abra: frx mutans paprikak torési felszine (bal) 6sszehasonlitva a normal szarndvekedésii paprikak

torésével (jobb)

A pfi — (pufi szart — puffy-structured stem) mutansok eredetileg Bergh és Lippert kutatok
gyljteményébol szarmazik (Bergh és Lippert, 1964). A gylijteménybdl szdrmazo magokbol nevelt
novények Onbeporzassal vannak fenntartva, valamint szelektdlva a mutans fenotipusra. Ez a
fenotipus a korai életszakaszban nem konnyen figyelhetd meg, latszatra nem kiilonbozik a normal
novekedésii tipusoktol. A sziklevelek felett a novények dolni kezdenek, mivel csak itt kezd el
kialakulni a mutansokra jellemz6 szarszerkezet, ami az adott régioban sokkal vastagabb. A szarak
puffadt szerkezete latvanyos és konnyen megfigyelheté (18. abra). Ez kizardlag csak az
internédiumoknal figyelheté meg, a ndduszokndl nincs ndvekedés, amibdl arra kovetkeztethetiink,

hogy csupan valamilyen térfogatnovekedésért felel6s mutaciorol beszélhetiink.
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18. abra: A pfi mutansokra jellemz6 puffadt szarszerkezet, ami az internodiumoknal figyelheté meg
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4.2. In vitro kisérletek
4.2.1. In vitro csiraztatas

Az Osszes In vitro kisérletet Murashige és Skoog (1962) MS taptalajon végeztiik
(2. melléklet), ezen csiraztattuk és tartottuk fent a steril tenyészeteket.

A magok feliileti sterilizalasanak a 1épései az alabbiak:

- A magok steril lombikba helyezése

- Razatas 70%-o0s etil-alkoholban 45 masodpercig
- Razatas 1% NaClO oldatban 20 percig

- Steril desztillalt vizes atmosés haromszor

- A magok taptalajra helyezése

A két- és haromhetes csiranovények hipokotilnovekedésének vizsgalatahoz kett6-kettd
darab magot helyeztiink egymastél egyenld tavolsagra egy-egy 200 ml térfogati steril
tivegedénybe. A két- és haromhetes csirandvények vizsgalata azért indokolt, mert ebben a fejlédési
szakaszban a hipokotil intenziv megnyulasi ndvekedést mutat, mikdzben a szoveti differencidlodas
¢és lignifikdcid6 még nem befolyasolja jelentésen a novekedési valaszokat. A foto-, és
gravitropizmus vizsgalatahoz négy-négy magot helyeztiink egy 700 ml térfogati befottesiivegbe,
egy sorba, egymastdl egyenld tavolsdgra. A reorenticidhoz sziikséges iddtartam
meghatarozasdhoz egy-egy magot tettiink 100 ml térfogata szogletes iivegedényekbe nagyjabol
kozépre. Az auxinos hormonkezeléshez négy-négy mag keriilt egy 200 ml térfogatu tivegedénybe
szortan, egymastol egyenld tavolsagra.

A magokat 25°C-on csiraztattuk, 16-8 oras fény-sotét periddusokkal és 1800 lux
fényintenzitassal, felsd megvilagitassal. A csirazott, két- és harom hetes novényeket
Osszehasonlitottuk annak megallapitasara, hogy optimalis koriilmények k6zott milyen mértékben
mutatjdk a fekvd fenotipust. A kisérlet genotipusonként tiz biologiai ismétlésben végeztiik. A
novények dolésszogét a taptalaj felszinéhez viszonyitva hataroztuk meg, ahol a fliggélegesen novo
(egyenes) novények 90°-os szoget zartak be a taptalajjal. A d6lésszog meghatarozasa a novények
magassaganak (hipokotil-hosszanak) mentén, milliméterenként tortént, majd az egyes mintak

értékeit egymassal Osszevetettiik.
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4.2.2. Foto-, és gravitropizmus Kisérletek

Annak megéllapitasara, hogy miképpen reagélnak a novények a fényre és a gravitaciora,
Grube és munkatarsai (2003) moédszertanat alkalmaztuk (19. abra). A kisérletet harom hetes
csirandvényekkel végeztiik genotipusonként tiz biologiai ismétlésben. A modszertan Iényege,
hogy a csiranévények taroloedényeit 90 fokkal elforgattuk, majd a hipokotilok délésszogét

lemértiik 24 ora elteltével.

— _ —
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19. dbra: Mddszer a novények gravitropizmusanak vizsgalatara: A, a novények szilard taptalajra vannak
helyezve; B, a taptalajt tartalmaz6 tiveget elforditjuk 90°-kal; C, a ndvények reorientaljak magukat, hogy
igazodjanak a gravitacios vektorhoz; D, a ndvények hipokotiljanak (o) és gyokernének (0) délésszoge

meghatarozhato a vizszintes novekedéshez képest, g=gravitacios vektor (Grube et al., 2003)

Az eldontott kultardban novekedd novények dolésszogeét a hipokotil hossza mentén
hataroztuk meg. A szogmérések soran a taptalaj felszinére merdleges iranyt 0°-nak tekintettiik. A
felfelé novekedd, gravitacioval ellentétes iranyu hajtasok pozitiv (0°-90°) értéket kaptak, mig a
lefelé irdnyulo, gravitacioval megegyezd ndvekedésii hajtasokat negativ értékként rogzitettiik. Az
igy meghatarozott dolésszog-értékeket a kiilonb6zd novények kozott dsszevetettiik. A kisérletet
kiegészitettiik egy olyan beallitassal, amelyben a novények egy része zart rendszerben, fitotronban,
kizarolag egyoldali megvilagitasnak volt kitéve, mig a masik csoport teljes sotétségben, minden

fényhatastol elzarva novekedett genotipusonként négy bioldgiai ismétlésben.
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4.2.3. Auxinos hormonkezelés

(indol-3-ecetsav) hormont tartalmazé MS taptalajon csiraztattuk, majd neveltiik (0, 10 uM/I, 20
uM/I), hogy megfigyelheté legyen, hogy a hozzaadott auxin Kifejti-e hatasmechanizmusat a
novényeken, illetve képes-e megtdrni az elfekvo fenotipust. Az auxin koncentraciok kivalasztasa
a szakirodalomban 4ltalanosan alkalmazott mikromolaris tartomdnyon alapult, amely lehetdvé
teszi az auxin altal kozvetitett novekedési és tropikus valaszok vizsgalatat, valamint a dozisfiiggd
hatdsok kimutatasat. A kisérletet hormonkezelésenként tiz biologiai ismétlésben végeztik el.
Megfigyeltiikk a hormonos taptalajon csiraztatott harom hetes novények hipokotiljainak délését,

hogy mutatjak-e az elfekvo fenotipust.
4.3. Keményitétartalom kvalitativ és kvantitativ meghatarozasa
4.3.1. Keményité kimutatasa Lugol-oldattal

A keményitdtartalom kimutatdsa a gyokércsticsban Lugol-oldat (kalium-jodidos jodoldat)
segitségével tortént. A harom hetes csirandvényeket 70%-0s etanol oldatba helyeztiik, hogy
minden szinanyagot eltavolitsunk. Az alkohol oldat gyakori cseréje, valamint a ndvények
folyamatos razatasa felgyorsithatja a folyamatot. Ez a folyamat addig zajlott, amig a névények
teljesen szintelenek lettek. A szintelen novények festését 3%-0s Lugol-oldatban 5-10 percig tarto
inkubacioval végeztiik. A Lugol-oldat keményitd jelenlétében sotétkékes szinezédést mutat. A
gyokércsucsok vizsgalata Leica LEITZ DMRXE (Wetzlar, Németorszag) sztereomikroszkoppal,
8x-o0s nagyitason tortént. A modszer csak ellendrzésként szolgal, hogy a keményitd valdban jelen

van a szovetekben.
4.3.2. Keményitotartalom analitikai mérése

A teljesen Kkifejlett, csirazastol szamitott 12 hetes novények szaranak
keményitOtartalmanak analitikai meghatarozasa Sigma-Aldrich® Starch (HK) Assay Kit
segitségével tortént a gyartd Gtmutatasa alapjan (Zhu et al., 2016). A vizsgalatban részt vevo
enzimek az amilogliikozidaz, a hexokinaz és a gliikkoz-6-foszfat-dehidrogenaz. A vizsgalathoz
mindegyik tipusbol 1 g szarmintat gyljtottiink. A kisérletet 6t biologiai és két technikai
ismétlésben végeztilk. A szarmintakat mozsarban poritottuk, majd a mintakat egy 150 ml-es
lombikba helyeztiik, és 25 ml deionizalt vizzel felontottik. Az oldatok pH-janak optimalisan 5 és

7 kozé kell, hogy esnie. A mintakat folyamatos keverés mellett felforraltuk, majd 3 percig
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forrasban tartottuk. Ezutan a lombikokat lezarva autoklavban 1 6ran at 135°C-on kellett tartani. A
mintakhoz visszahiités utan, 100 ml deionizalt vizet adtunk hozza.

1 ml mintara 1 ml Starch Assay Reagent oldatot mértiink, majd 60°C-on 15 percig
inkubaltuk. Az inkubacio utan szobahdmérsékletre kellett hiiteni. A mintakhoz 200 pl Glucose
Assay Reagent oldatot mértiink, majd 15 percig szobahdmérsékleten inkubaltuk.

A mintak abszorbancidjanak meghatarozasat 340 nm hullimhosszon Jenway 6105 UV/Vis
spektrofotométerrel végeztiik. A konkrét mennyiségeket a gyartd utmutatasaban talalhato képlet

segitségével hataroztuk meg.

ATotal Blank = (AMinta Blank — AGIucose Assay Reagens Blank) + AStarch Assay Reagens Blank

C— (AA) (TVSA/SVSA) (TVGA/SVGA) (Keményitdé molekulatdmege)
(¢) (d) (1000)
SC = Keményitdtartalom
AA = Arteszt — ATotal Blank
TVSA = Total Assay térfogata Starch Assay-b6l ml-ben
SVSA = Minta térfogata Starch Assay-b6l ml-ben
TVGA = Total Assay térfogata Glucose Assay-bél ml-ben
SVGA = Minta térfogata Glucose Assay-bsl ml-ben
Keményité molekulatomege = 162,1 g/mol,
¢ = Millimolaris extinkcios egyiitthato NADH-ra 340 nm-en millimol™* cm?, (ml/mmol)(1/cm)
d = Fény utja (cm) =1 cm
1000 = Valtészam pg-bél mg-ba

4.4. Lignintartalom kvalitativ és kvantitativ meghatarozasa
4.4.1. Lignin kimutatasa floroglucin festéssel

A festési eljarast Nakano és Meshitsuka (1992) moédszertana alapjan végeztik. A
floroglucin reagens elkészitéséhez 2,08 g floroglucin-dihidratot oldottunk fel 100 ml abszolut
etanolban, majd az oldatot 50 ml tomény sosavval elegyitettiik. A kész reagens korlatozott
stabilitasa miatt sotétitett, zart edényben taroltuk, €s elkészitése utan a leheté leghamarabb
felhasznaltuk.

Az oldatot a kiilonboz6 genotipusok szaranak metszeteire csepegtettilk, amely lignin
jelenlétében azonnali szinreakciot eredményezett. A haromhetes Pcx, tti és *Fehérdzon” (kontroll)
novények hipokotiljaibol készitett metszeteket a floroglucin festést kovetden Leica LEITZ
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DMRXE (Wetzlar, Németorszag) mikroszkop alatt, 16x-0S nagyitdson dokumentaltuk. A
modszert kizarolag ellendrzési célokra alkalmaztuk, a lignin jelenlétének igazoldsara a

szovetekben.
4.4.2. Lignintartalom analitikai meghatarozasa

A lignintartalom analitikai meghatarozasa Moreira-Vilar és munkatarsai (2014) acetil-
bromidos modszerének protokoljan alapul (3. melléklet). A teljesen fejlett, csirazastol szamitott
12 hetes paprikandvények szarait a levelektdl megtisztitottuk, majd a noduszok elhelyezkedése
alapjan harom régiora (also, kozépsd €s felsd szarszakasz) osztottuk. Az als6 régid a fold feletti
szarrész kezdetétdl, a kozépsd a ndvény mértani kdzepén, mig a fels a hajtascsiucs kozeleben
helyezkedett el. Mindharom régiobodl koriilbeliil 8 cm hosszusagu szardarabokat vagtunk, majd
régionként kiilon homogenizaltuk 6ket (20. abra).

A mintdk abszorbancigjat 280 nm hullimhosszon Jenway 6105 UV/Vis

spektrofotométerrel hataroztuk meg. Az abszorbanciaértékek alapjan, standard gorbe

felhasznalasaval szamitottuk ki a mintdk pontos lignintartalmat. A standard gorbét Sigma-

20. abra: A szar kiilonb6z6 részeinek meghatarozasa mintavételhez a lignintartalom és mechanikai

tulajdonsagok értékeléséhez

54



4.5. Szarkeménység mechanikai vizsgalata

A mutans nemesitési vonalak és a kontroll paprikandvények esetében a szarkeménységet
harompontos torésteszttel hataroztuk meg TA.XTplusC (Stable Micro Systems) texturaanalizald
berendezés segitségével. A mérésekhez a lignintartalom analitikai meghatdrozasara szolgalo
modszertan alapjan el6készitett szardarabokat hasznaltuk, amelyeket az internédiumok kozépséd
ismétlésben mértiik.

A mechanikai vizsgalat soran a berendezés folyamatos terhelést fejtett ki a szarmintékra,
¢s meghatarozta azt az erdt (N), amely a szarak torését vagy teljes elhajlasat okozta (21. dbra). A
mérésekhez kizarolag ép, korokozok és kartevok altal nem karositott szarakat valasztottunk. Az

eredményeket az Exponent Connect szoftverrel dokumentaltuk.

21. dbra: Mechanikai 3-pont torésteszt alkalmazasa textura analizald géppel paprikaszar esetében
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4.6. Génexpresszids vizsgalatok
4.6.1. RNS izolalas

Az RNS izoldlasat a csirdzastol szamitott 12 hetes, teljesen fejlett paprikandvények
szarszegmenseibol végeztik. Az RNS kivonasa OMEGA E.Z.N.A.® Plant RNA Kit
felhasznalasaval tortént, a gyarto utasitasainak megfelelden (4. melléklet).

Az RNS izolalas sikerességét NanoDrop® ND-1000 UV-Vis spektrofotométerrel

ellendriztiik, majd a mintdkat —70 °C-on taroltuk.
4.6.2. Reverz transzkripcios cDNS szintézis

A cDNS szintézisat Thermo Scientific™ Maxima H Minus First Strand cDNA Synthesis

Kittel végeztiik a gyarto utasitasai alapjan (5. melléklet).
4.6.3. Alkalmazott primerek

A vizsgélatba bevont géneket kordbbi, hasonlé muticiokat ismertetdé tudoményos
kozlemények alapjan valasztottuk ki. A kivalasztott gének paprikaban leirt szekvenciait az NCBI
(National Center for Biotechnology Information, USA) adatbazisaban azonositottuk. A PCR-
reakciokhoz sziikséges primereket ezt kovetden a génbanki azonositokhoz tartozé szekvencidkhoz
a Primer3 program alkalmazasaval, sajat tervezéssel készitettiik (http4). A génexpresszios

vizsgélatokhoz alkalmazott primerek listajat a 1. tablazat tartalmazza.
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1. tdblazat: A génexpresszios vizsgalatokhoz alkalmazott primerek

Primer Szekvencia ™ Amplikon | Génbanki azonosité
°0) hossza

CaPAL Fw gcagagtcattgaaaggtagcc 55,9°C | 168 bp XM_016699298.2
CaPAL R tgcatcctcagataactccact 55,4°C

CaC4H Fw attatcctagcgctgccaattc 56°C 219 bp NM_001325053.1
CaC4H R tatcagatttctccagagcccc 55,3°C

Ca4CL Fw acctgatgtgaaaatccagcct 56,7°C | 178 bp NM_001324830.1
Ca4CL R gcaacacatcaacacgtcttca 56,1°C

CaCCoAOMT Fw | gttggtggactgattggctatg 55,9°C | 160 bp XM _016705577.2
CaCCoAOMT R gaagctggcagatttcgattct 55,4°C

CaCAD Fw cgatgttaagcgcttcaaagtt 54,1°C | 157 bp XM_016696173.2
CaCADR agtaactgtaccatccgtgtct 55,2°C

CaGAZ20x1 Fw ctggaaatgatagcagaagggc 65,8°C | 172 bp XM_016706507.2
CaGA20x1 R ggtctgtgtgttctccaaatcc 64,6°C

CaGA20x2 Fw ggtcattgcgagaatggaaaga 67,2°C | 198 bp NM_001324585.1
CaGA20x2 R ttagacatggttttggcacgtt 65,2°C

CaGA20x6 Fw tcctectetectacatgacttg 55,3°C | 150 bp XM_047404979.1
CaGA20x6 R tcgcatctggtcttttctctct 55,7°C

CaGA3ox1 Fw ccatactgaccatcctacacca 63,5°C | 169 bp XM_016707277.2
CaGA30ox1 R acagcttgatgtaacacactcg 61,8°C

CaGA200x Fw ctccaaacacctcttcaacctc 63,8°C | 185bp XM_016726684.2
CaGA200x R ctatattcccttcgccagcaag 65,6°C

CaGA200x1 Fw acacaattcatatggccggatg 55,6°C | 188 bp XM_016709248.2
CaGA200x1 R ttagcgtcaactccatggttca 56,4°C

CaAktin Fw gtccctgacaatttctcgctcag 58,6°C | 175bp XM_016716696.2
CaAktinR ggactccggtgatggtg 61,4°C
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4.6.4. Real-Time PCR vizsgalatok

A kvantitativ PCR vizsgélatokat a génexpresszids szintek meghatarozasara Stratagene
MX3000p gPCR késziiléken végeztiik, Thermo Scientific™ PowerUp™ SYBR™ Green Master
Mix alkalmazasaval. A qPCR-reakcidkat a ,,standard cycling mode” protokoll szerint hajtottuk
végre, 60 °C-os annealing hdmérsékleten. A végsd reakcidtérfogat 10 ul volt, amely 5 pl 2x
PowerUp™ SYBR™ Green Master Mixet, 0,75 pl forward ¢és 0,75 pl reverz primert (10 pM),
valamint 1 pl, 50 ng/ul koncentraciora higitott cDNS-t tartalmazott. Kontrollként a haztartasi gén
minden esetben az aktin volt. A kiilonb6z6 genotipusokhoz tartozo, a lignintartalom analitikai
meghatarozasanal ismertetett harom szarregié mintain a génexpresszios vizsgalatokat harom

biologiai és harom technikai ismétlésben végeztiik.
4.7. Statisztikai elemzések

Az in vitro gravitaciora iranyuld kisérletek eredményeinek statisztikai kiértékelését
egytényezds varianciaanalizis (ANOVA) alkalmazasaval végeztiik. A reorientacidhoz sziikséges
id6tartam értékeit kétmintas t-probaval, eltérd szoras feltételezése nélkiil (Welch-féle t-proba)
hasonlitottuk 6ssze Microsoft Office LTSC Professional Plus 2021 Excel program segitségével. A
szignifikancia szint p=0,05 szinten keriilt meghatarozésra.

Az in vitro kisérletek eredményeinek, valamint a keményitétartalom mérési adatainak
szemléltetését a Microsoft Office LTSC Professional Plus 2021 Excel programmal készitett
diagramok segitségével végeztik.

A szartorési adatok és a lignintartalom Osszehasonlitasat tobbvaltozos varianciaanalizissel
(MANOVA) értékeltiik ki az IBM® SPSS® Statistics 23-as verziojanak felhasznalasaval.

A génexpresszios vizsgalatok eredményeit hétérképen szemléltettiik a TBtools program
segitségével. A hotérkép szinskalaja kék—fehér—piros volt, a minimum- és maximumértékekhez
igazitva. A géneket és a mintdkat hierarchikus klaszterezéssel rendeztik a mintdk kozotti

hasonlésagok vizualizalasa érdekében.
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5. Eredmények és értékelésiik

5.1. In vitro kisérletek eredményei

Az in vitro nevelés soran a kornyezeti feltételek szigortian kontrollaltak voltak, igy
kizarhatova valtak a fény-, hémérséklet-, viz- és tapanyagellatas ingadozasabol, valamint a
talajeredetli biotikus stresszfaktorokbol szarmaz¢é hatasok. Ennek koszonhetéen a megfigyelt

fenotipusos eltérések elsdsorban genetikai eredetiiek voltak.
5.1.1. A két és harom hetes csiranovények hipokotil novekedésének vizsgalata

Az elvégzett kisérletek arra fokuszaltak, hogy a vizsgalat soran a Pcx meg a tti mutansok
miképpen reagalnak a kiilonboz6 abiotikus tényezokre, a fényre, illetve a gravitaciora, valamint,
hogy mar a korai fejlédési stadiumukban is megfigyelhetéek-e a mutans fenotipusok, mivel ezek
a tipusok teljesen Kkifejlett formajukban abnormalisan, ddlve, illetve fekve ndvekednek.
Kontrollként a *Fehérozon’ fajtat alkalmaztuk. A hipokotil novekedési iranya minden esetben
fiiggetlennek bizonyult a gyokérnovekedést6l, mivel minden egyes novény esetében csak olyan
jelenség lett dokumentalva, hogy a gyokerek a gravitacidé iranyaba novekednek. Az in vitro
csirdztatott novények fejlodését két- €s harom hetes korban dokumentaltuk (22. dbra), ahol a
novénymagassagot miliméterben hataroztuk meg, mig a hipokotil relativ délésszogét fokban (°)
rogzitettiik. A d61ésszog a hipokotil taptalajhoz viszonyitott eltérését jelzi, a 90° pedig a teljesen
fliggbleges, merdleges helyzetet reprezentalja, lehetdveé téve a gravitacios €s egyéb novekedési

iranyokra adott valaszok kvantitativ dsszehasonlitasat a kiilonb6z6 genotipusok kozott.
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22. abra: Két- (A), és harom hetes (B) Pcx 1 — olyan fekvo genotipus, ami megdrzi ezt a tulajdonsagat,
Pcx 2 — olyan fekvo genotipus, amely fekvo tulajdonsaga mar nem figyelheté meg a késobbi fejlédési

fazisban), tti és *Fehérozon® (kontroll) csirandvények in vitro koriilmények kozott

Megfigyeléseink alapjan akar egy hét tenyészido is jelentds valtozast, teljesen mas dolési
szOget idézhet el6 a mutansok kozott. A Pcx vonal egyedei kozott az iiveghdzi koriilmények kozt
nevelt novényekre is jellemz6 harom novekedési format lehetett lejegyezni, a végig felallo tipust,
a kezdetben fekvo, majd késébb felfelé novekvo tipust, valamint a végig fekve marado tipust. A
vizsgalatokba a végig fekvo, valamint a kezdetben elfekvd, majd késébb felalld ndvényeket vontuk
be, mivel ezek mutatték a gravitropikus valasz zavarara utalo fenotipust. A végig felallo tipus nem
tért el szamottevéen a normal ndvekedési mintazattol, ezért nem keriilt elemzésre. A tti névények
esetében csak valamivel hosszabb hipokotil figyelhetd meg, de a kontroll ndvényekkel
megegyezden a gravitacios vektort kovetve felfelé novekednek.

A csiranovények hipokotiljanak hosszat, valamint a ndvénymagassaghoz tartozo

doélésszoget a 23. abra tartalmazza.
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23. abra: A Pcx [ és 2, tti és "Fehérozon’ (kontroll) névények hipokotiljainak d6lésszoge dsszevetve a

névénymagassaggal a két- (A) és harom hetes (B) kultirak esetében. Genotipusonként 10 biologiai

ismétlés (n = 10) keriilt vizsgalatra, és az abran ezek atlagértékei szerepelnek. A ndvénymagassag

centiméterben, mig a hipokotil viszonyitott d61ésszoge fokban (°) van meghatarozva, milliméterenkénti

felbontasban mérve. A d61ésszog a hipokotil helyzetét jelzi a taptalajjal bezart szogben, ahol 90° a

teljesen fliggoleges helyzetet jelenti.
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A két- és harom hetes csirandvények magassagahoz és ehhez tartozo délésszogéhez tartozo
statisztikai  elemzéséhez  egytényezGs  varianciaanalizist ~(ANOVA)  alkalmaztunk.
(2. és 3. tablazat). Szignifikans kiilonbséget talaltunk a kéthetes novények hipokotil-gorbiiletében
az egyes genotipusok kozott p=0,05 szinten a harom tényezd esetében [F(2, 98) = 117,1, p =
1,05008E-26].

2. tablazat: Egytényez0s varianciaanalizis a kéthetes genotipusok hipokotil gorbiilete kozott

VARIANCIAANALIZIS

Tényezdk SS df MS F p-érték F krit.
Csoportok kozott 30311,20 2 15155,60 117,10 1,05E-26 | 3,09
Csoporton beliil 12683,36 98 129,42

Osszesen 42994,56 100

Szignifikans kiilonbséget talaltunk a haromhetes névények hipokotil-gorbiiletében is az
egyes genotipusok kozott p=0,05 szinten, a harom tényezd esetében [F(2, 125) = 250,02, p =
2,05612E-44].

3. tablazat: Egytényez6s varianciaanalizis a haromhetes genotipusok hipokotil gorbiilete kozott

VARIANCIAANALIZIS

Tényezok SS df MS F p-érték F krit.
Csoportok kozott 8027,24 2 4013,62 250,02 2,06E-44 | 3,07
Csoporton beliil 2006,69 125 16,05

Osszesen 10033,93 127

A korabbi eredmények Osszegzése utan a PcX ndovények abnormalis ndvekedése mutat
kiugro eredményt, mivel a tti és a kontroll novények a taptalajhoz képest mindig 90°-hoz kozeli
ddlésszoget mutatnak. A Pcx novények nem csak a tobbi genotipustol kiilonboznek, az azonos
utddnemzetségbdl szdrmazd egyedek kozott is nagy eltérések mutatkoznak. A 23. abran
megfigyelhetd, hogy a harom hetes novények dblésszogeinek atlaga egyre inkabb a 90°-hoz
konvergal, ez azzal magyarazhat6, hogy bizonyos Pcx egyedek a nagyon korai fejlédési fazis utan
elveszitik a fekvd tulajdonsagukat, igy ez eltolta az atlagértékiiket is. A szakirodalomban tobb
novényfajban is leirtak a Pcx mutdnshoz hasonld fenotipusi mutansokat, tobbek kozott
paradicsomban (Gaiser és Lomax, 1993), tatarkaban (Liang et al., 2022) és rizsben (Abe et al.,

1996). Li és munkatarsai (2007) bizonyitottak rizs esetében, hogy abnormalis novekedésnél a
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gravitacid érzékelés hianya a LAZY1 gén mikodéséhez kothetd. Ennek ellenére olyan mutéciot
korabban egy novény esetében sem jegyeztek le, ahol az antigravitropikus novekedés idével

megszlint volna.
5.1.2. A mutans genotipusok fényre és gravitacios ingerre adott valaszreakcioinak vizsgalata

A korabbi kisérlet eredményeit figyelembe véve a ndvényeket 90°-kal megdontottiik, majd
a hipokotil dlésszogét ismételten mértiik 24 o6raval a reorientaciot kdvetden; a novénymagassagot
centiméterben, a hipokotil relativ délésszogét pedig fokban (°) hatdroztuk meg, milliméteres
felbontasban. A d6lésszog a hipokotil taptalajhoz viszonyitott eltérését jelzi, ahol a 0° a taptalajra
merdleges helyzetet, mig a 90° a teljesen fiiggdleges poziciot reprezentalja. Az eredményeket a

24. 4bra tartalmazza.
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24. abra: A Pcx1 és 2, tti és "Fehérozon® (kontroll) novények hipokotiljainak délésszoge dsszevetve a
ndvénymagassaggal 24 oraval a 90°-os dontés utan harom hetes csirandvények esetében.
Genotipusonként 10 bioldgiai ismétlés (n = 10) keriilt vizsgalatra, és az dbran ezek atlagértékei
szerepelnek. A ndvénymagassag centiméterben, mig a hipokotil viszonyitott d6l1ésszdge fokban (°) van
meghatarozva, milliméterenkénti felbontdsban mérve. A d6lésszog a hipokotil eltérését jelzi a taptalajhoz

viszonyitott merdlegest6l (0°), ahol 90° a teljesen fliggdleges helyzetet jelenti.
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A Kkisérlet végeztével kizarolag a Pcx novények mutattak abnormalis fenotipust, ami
Osszhangban van a koradbbi megfigyelésekkel. Eredményeink ezt a jelenséget kisérletesen is
alatamasztottak. A tti és a kontroll novények mind ismét 90°-hoz kozeli atlagot produkaltak a
do6lésszogliket tekintve, mig Pcx esetében ismét nagyon nagy a szoras. A 3 hetes csirandvények
statisztikai Osszehasonlitasahoz, egytényez6s varianciaanalizist (ANOVA) alkalmaztunk (4.
tablazat). Szignifikans kiilonbség mutatkozott a genotipusok k6zott a hipokotil gorbiiletben p=0,05
szinten, [F(2, 137) = 41,24, p = 9,53938E-15].

4. tdblazat: Egytényezds varianciaanalizis a haromhetes genotipusok hipokotil gorbiilete kdzott 24 oraval

a 90°-o0s eldontés utan

VARIANCIAANALIZIS

Tényezdk SS df MS F p-érték F krit.
Csoportok kozott 72512,86 2 36256,43 | 41,24 9,54E-15 | 3,06
Csoporton beliil 120441,43 137 879,13

Osszesen 192954,28 139

Mivel ismert, hogy a fény- és graviticidérzékelés utvonalai kdlcsonhatdsban allnak, és
egylitt hatdrozzak meg a ndvények szabdlyos novekedését (Correll és Kiss, 2002), ezért
vizsgalatunkban elemeztiik, hogy a kiilonboz6 genotipusok miként reagalnak e két inger egytittes
vagy elkiilonitett hatdsara (25-26. abra). A kisérlethez minden genotipusbol két tenyészedényt
készitettiink eld, egyenként négy-négy in vitro csiraztatott novénnyel, tovabba ugyanilyen
Osszeallitasban kontroll novényeket is alkalmaztunk. A tenyészedények felét standard, feliilrdl
érkez6 megvilagitas alatt tartottuk, mig a masik felét teljes sotétségben neveltiik a kisérlet
kezdetéig. Amikor a csirandovények elérték a harom hetes kort, az edényeket 90°-kal lettek
megdontve, ezt kovetden pedig a ndvények egyik fele tovabbra is sotétben maradt, mig a masik
fele novényneveld kamraban egyoldali megvilagitasnak lett kitéve.

A korabban vizsgalt genotipusok mellett a vizsgalatban az frx és pfi mutansok is
szerepeltek. Bar ezek a mutdnsok a harom hetes fejlddési fazisban még nem mutatnak bokolo
hipokotilt, a fényre és gravitaciora adott valaszuk vizsgélata értékes informacidval szolgéalhat a
gravitropizmus és fototropizmus genotipus-specifikus szabalyozasarél. Igy a kisérlet lehetdvé
tette, hogy Osszehasonlitsuk az eltérd genetikai hattérrel rendelkezé novények korai, még nem

bokolo fejlddési fazisban mutatott reakcioit is.
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25. abra: A foto- és gravitropizmusra adott valaszreakcioi a Pcx 1, *Fehérozon’ (kontroll) és tti

genotipusoknak, g = gravitacios vektor, fény = az oldals6 megvilagitas iranya
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26. abra: A foto- és gravitropizmusra adott valaszreakcioi a pfi, "Fehérozon” (kontroll) és frx

genotipusoknak, g = gravitacids vektor, fény = az oldals6 megvilagitas iranya




A kisérleti eredményeket tekintve a kontroll ndvények latvanyosan reagaltak mind a
fényre, mind a gravitacios ingerre. Mivel sotétben novesztve is tokéletesen kdvetik a gravitacios
vektort, igy bizonyitasra keriilt, hogy a teljes gravitacio érzékeld rendszer hibatlanul funkcional a
novényen beliil.

A tti mutansok is mindkét ingerre pozitivan reagaltak, bar néhany kiilonbség észrevehetd.
A teljes soOtétségben csiraztatott novények esetében megfigyelhetd, hogy bar a sziklevelek
igyekeznek elérni a tenyészedény tetejét, mégis d6lés tapasztalhatd amiatt, hogy a szar megnyult
szerkezete képtelen megtartani azok sulyat. Megnyult, irredlisan hosszu internodiumokért az
abnormalis gibberellin szint lehet felelés a novényeken beliil. Sun és munkatarsai 2019-ben irtak
le olyan paradicsom mutansokat, amelyek folyamatosan, bioldgiailag aktiv gibberellin hatas alatt
allnak, igy azok hosszabbak, megnyultak lesznek. Lanahan és munkatarsai (1988) olyan arpa
novényeket irtak le, amelyek hasonlo szarszerkezettel rendelkeznek, esetiikben sikeriilt is
dokumentalni, hogy az alland6 gibberellin hatas idézi el6 ezt a novekedési format.

Pcx mutansok esetében tapasztalhato, hogy bar mindegyik novényegyed reagalt a fényre
és el is fordultak annak iranyaba, kozben mégis bokold format mutattak, s6tét kornyezetben pedig
teljesen véletlenszerli novekedést figyelheté meg veliik kapcsolatban. Kim és munkatarsai (2011)
dokumentaltak hasonld6 mutansokat Arabidopsis thaliana esetében. Kisérletiik soran olyan
novényeket mutattak be, amelyek teljes sotétségben novekedve reorientacid utdn nem reagaltak a
gravitaciora, a Pcx novényeinkhez hasonléan. A jelenség genetikai hattere a fitokrom jelatviteli
rendszer zavaraval hozhat6 6sszefiiggésbe, amely kozvetetten befolyasolja az auxintranszportot és
a gravitropikus valasz kialakulasahoz sziikséges aszimmetrikus auxin eloszlast. A fitokrom
rendszer hibas miikodése ezért negativ gravitropikus fenotipust eredményezhet.

A pfi mutans novények fiatal korban nem mutattak szamottevé fenotipusos eltérést a
kontroll névényekhez képest. Eredményeink 0sszhangban vannak a nemesitési tapasztalatokkal,
¢s kisérletesen is alatdmasztjak, hogy a muténs jelleg csak a késobbi fejlédési stadiumokban valik
lathatova.

Az frx mutansok reagaltak a fényre, valamint s6tétben csiraztatva a gravitaciora is, csak az
oldals6 megvilagitas esetén figyelhetd meg a bokold fenotipus. Ez a tti novények esetében
dokumentalt novekedéshez hasonld, hogy a névények hipokotil szerkezete egyszeriien képtelen
elbirni a sziklevelek sulyat, a hipokotil bels6 szerkezete nem megfelelé. Sakamoto és Mitsuda
(2015) irt le olyan mutans Arabidopsis thaliana névényt, amelyb6l szinte teljesen hidnyzik a
lignin, igy a szerkezeti hianyossagai miatt teljesen bokolé format mutatnak, az frx novényekhez
hasonléan ddlnek.

A gyokerek novekedése minden esetben teljesen normalis, a gyokerek csticsa megtalalja a

gravitacios vektort és novekedésiiket lefelé folytatjak, ez arra utal, hogy minden mutans esetében
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a bokolo fenotipusért felelés mutacido a gyokértdl teljesen fliggetlen, hasonloképpen Fukaki €s
munkatarsai (1996) altal leirt Arabidopsis mutansokhoz, amelyeknél dokumentaltak, hogy a
gravitacio érzékelést érinté mutacioé csak a hajtasndvekedésre volt hatassal, a gyokérzet fejlodését

nem érintette.
5.1.3. A reorientaciohoz sziikséges idotartam vizsgalata PCX mutansok esetében

Az abnormalis gravitropikus valaszt mutatdé névények esetében az 01j gravitacids vektorra
torténd elmozdulashoz sziikséges iddtartamot hataroztuk meg egy 90°-os reorientacié utan. Mivel
a vizsgalt genotipusok koziil kizarolag a Pcx mutansok mutattdk a gravitropikus valasz hianyat, a
gravitropizmus idébeli kovetését csak ezeknél a novényeknél végeztiik el, és eredményeiket a
"Fehérozon’ (kontroll) novényekkel vetettiik 6ssze. Az elforgatott *Fehér6zon® és Pcx (27. abra)
novények dokumentacidja oranként tortént. A hipokotil gorbiiletének idébeli valtozasat a 28. abra

szemlélteti egy kozos grafikonon.
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27. abra: Harom hetes *Fehérozon’ (kontroll), Pcx 1 — olyan fekvé genotipus, ami megorzi ezt a
tulajdonsagat, és Pcx 2 — olyan fekvd genotipus, amely fekvo tulajdonsaga mar nem figyelheté meg a

késébbi fejlédési fazisban) csiranévények gravitaciora adott valaszanak orankénti dokumentacioja
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28. abra: A Pcx (1-10-ig a szamok a kiilonb6z6 egyedeket jelolik), kontroll haromhetes csirandvények
hipokotiljainak gravitaciora adott valasza az id6 fliggvényében 90°-os reorientacio utan oranként
dokumentalva in vitro kériilmények k6zott. A kontroll gorbéje 4 biologiai ismétlés atlagértékeit mutatja.
A hipokotil gorbiiletét °-ban van meghatarozva, ahol 0° a tiptalajra meréleges egyenes helyzetet, mig 90°

a teljesen fliggbleges orientaciot jeloli.

Eredményeinket 0sszegezve az lathatd, hogy azok a Pcx novények, amelyek képesek
voltak érzékelni és reagélni a gravitaciora viszonylag gyorsan reorientalodtak, mar a 120. percnél
tortént dokumentéciod soran €szrevehetd egy enyhe ddlés a kontroll novényekhez hasonloan. A
hipokotilok a kdzel 90°-0s d6lésszoget a 240. percnél mar szinte mindegyik reagald novény elérte,
ahogy a kontroll novények is jol mutatjak, hogy ez az iddétartam volt sziikséges a teljes
reorientacidhoz. A kisérlet utolsé dokumentalt idejénél sem mutattak semmiféle délést azok a
novények, amelyek eleinte sem reagaltak a megvaltozott gravitacidés vektorra. A gravitropikus
valasz erdsségét az egyes novények maximalis hajldsi sebességével (°/ora) jellemeztiik. A
"Fehérozon’ kontroll és a reagéldo Pcx mutans ndvények értékeit kétmintas t-probaval, eltérd szoras
feltételezése nélkiil (Welch-féle t-proba) hasonlitottuk 6ssze p = 0,05 szignifikanciaszinten. A
reagald Pcx mutansok maximalis hajlasi sebessége szignifikdnsan nem tért el a ’Fehérozon’

novényekétd! (p = 0,102).
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5. tablazat: A reagdld Pcx és *Fehér6zon’ kontroll novények maximalis hajlasi sebességének Welch-féle

kétmintas t-proba értékei

Valtozo 1 Valtozo 2
Varhato érték 53 32,25
Variancia 811,6667 24,25
Megfigyelések 7 4
Feltételezett atlagos eltérés 0
df 7
t érték 1,878502
P(T<=t) egyszélu 0,051195
t kritikus egyszEéli 1,894579
P(T<=t) kétszélt 0,102391
t kritikus kétszela 2,364624

Csupan a Pcx nemesitési vonal egyedei kozott figyelhetd meg ez a fenotipus, ezért
meger6sitést nyer, hogy a gravitropizmus folyamataban bekovetkezett hibabol adodik ez a
megjelenési forma, esetilkben ‘anti-gravitropikus’ fenotipusrdl lehet beszélni. Dong és
munkatarsai (2013) hasonlod valaszreakcidokrol szamoltak be a kukorica ndvény esetében.
Vizsgalatuk sordn a kontroll ndvények a 120-150. percben érték el a 90°-os ddlésszoget, ami az
esetlinkben alkalmazott kontroll ndvényekéhez nagyon hasonld eredmény. Az altaluk vizsgalt
mutansok csak késleltetve voltak képesek alkalmazkodni a megvaltozott gravitacidhoz, valamint
leirtak olyan mutanst is, amely semmilyen valaszreakciot nem produkalt a mi Pcx novényekhez
hasonldéan. A mutans fenotipus genetikai hattereként a kukorica esetében mar leirt LAZY1 gént
irtak le, amely befolyasolja az auxin jelatviteli rendszert, valamint a gravitaciora és fényre adott
valaszreakciokat. Li és munkatarsai (2007) szintén a LAZY1 gént irtak le a mutans fenotipusért
felelds faktorként. Kutatasuk sordn olyan rizs mutansokat irtak le, amelyek szintén nem reagéltak
a megvaltozott gravitacios vektorra. Bar a reakcidhoz sziikséges iddtartamok eltéréek voltak rizs
esetében itt is bizonyitott, hogy olyan mutansokrol van szo, amelyek hosszabb id6 elteltével sem
orientaltak a hajtasukat a megfeleld irdnyba. Szamos olyan mutans lett mar dokumentalva,
amelyek hasonlé ’anti-gravitropikus’ fenotipust mutatnak, bar ezek tobbféle genetikai hattérhez

vezethetdek vissza (Kawamoto és Morita, 2022).
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5.1.4. Auxinos hormonkezelés hatisa a gravitaciora nem reagilé mutansok esetében

Mivel a gravitropizmus az auxin hormon aszimmetrikus eloszldsdbol adodik, a
hormonkezeléses vizsgalat eldkisérletként szolgalt annak feltardsara, hogy a kiillonbozo
mennyiségli auxin hozzdadasaval megtorhetd-e az elfekvd fenotipus a Pcx1 mutansok esetében. A

kiilonb6z6 hormonmennyiségekre adott reakciokat a 29. abra mutatja.

29. abra: Harom hetes in vitro csiraztatott Pcx 1 paprika novények MS tatptalajon hormonos kiegészités

nélkiil (A) valamint 10 uM indol-3-ecetsav hozzaadasaval (B).

Az auxinos hormonkezelés eredményeképp megfigyelhetd, hogy az indol-3-ecetsav
kifejetette hatasmechanizmusat a névényekre, amely a gyokérhossz méretében figyelheté meg.
Megfigyeléseink alapjan az auxinnal kezelt ndvények gyokerei rovidebbek, mint a hormonmentes

taptalajon csirdztatott novényeké, ennek ellenére az auxinos hormonkezelés sem tudta megtorni az
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elfekvo tulajdonsagot. A hormonkezelés soran a hipokotil novekedésében semmiféle kiilonbség

sem volt tapasztalhatd. A hormonmennyiség novelésének eredményeit a 30. dbra mutatja.
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30. abra: Harom hetes in vitro csiraztatott Pcx paprika novények MS tatptalajon hormonos kiegészités
nélkiil (A) valamint 20 uM indol-3-ecetsav hozzaadasaval (B).

Az auxinos hormonkezelési kisérlet bizonyitotta szdmunkra, hogy extra auxin
hozzaadasaval sem befolyasolhatdé a hipokotilok gravitropizmusa a Pcx mutans ndvények
esetében, mivel semmilyen megfigyelheto kiilonbség nem volt kimutathat6 a hormonkezelt és nem
kezelt novények hipokotiljai kozott. Mivel a gyokerek hossza szemmel lathatolag ilyen rovid lett
a kisérletek soran, igy tobb novény nem is volt képes tdmasztékot nyerni maganak a taptalajon €s
eldoltek. Sugawara €s munkatérsai (2015) hasonloképpen dokumentaltak az auxin hatdsat, amely
szerint az auxin hozzaadasa gatolta a gyokérhossz novekedést, am az oldalgyokerek megjelenését,

szamukat ndvelte az auxin hormonos kiegészités ez egybevadg a PcX mutansokra vonatkozo
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eredménnyel €s igazolja, hogy az auxin érzékeld rendszer a novényen beliill megfeleléen
funkcional. Marchant és munkatarsai (1999) kiegészité auxinkezeléssel képesek voltak
helyreallitani a gravitaciés ingerre nem reagaldo Arabidopsis mutansok gydkereinek
gravitropizmusat. Fontos azonban kiemelni, hogy 6k kifejezetten a gyokerek gravitropizmusat
vizsgaltak, mig jelen kisérlet nem a gydkerek, hanem a Pcx mutansok hipokotiljanak elfekvo
fenotipusara fokuszalt. Ennek megfelelden a két rendszer nem teljesen Osszevethetd. Az
eredmények Szerint a mutans hipokotilok gravitaciora adott abnormalis valaszreakcidja és a

ndvény auxinra mutatott mechanizmusa egymastol fiiggetlen.
5.2. Keményitdtartalom vizsgalatinak eredményei
5.2.1. Gyokércsucsok Lugol-oldatos festése

A gravitacio érzékeléshez sziikséges rendszer alapja sztatolitok, amelyeket magas
keményitétartalmuk hataroz meg, annak teljes hidnya a gravitropizmus folyamatanak hianyahoz
vezet, igy sziikséges vizsgalni. Kiss és munkatarsai (1997) irtak le olyan mutansokat, amelyekben
ez volt az ok a novények abnormalis fenotipusa mogott. A vizsgalatot csak Pcxl fekvé
mutansokon volt érdemes elvégezni a kontroll *Fehérozon® fajtaval 0sszevetve, mert korabbi

kisérletek soran bebizonyosult, hogy csak ez a genotipus nem reagalt a gravitaciora. A Pcx és

kontroll ndvények gyokércsucsainak festési eredményét a 31. dbra mutatja.

31. abra: Harom hetes in vitro csiraztatott ’Fehér6zon’ kontroll (A) és Pcx 1 (B) paprika ndvények
gyokércsucsi képe 8x nagyitason sztereomikroszkdppal dokumentalva. A gyokércsucsok kékes—feketés

elszinez6dése a Lugol-oldat hatasara kialakulo reakciot jelzi, amely a keményit6 jelenlétére utal.
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A 31. abran jol észrevehetden elkiiloniil a novények gyokércsucsa a feketés-sotétkék
elszinez6dés miatt. A festés sordan jodmolekuldk beépiilnek a keményitd hélixébe és az igy
kialakulo masodlagos kotések okozzak a szinvaltozast. A festési eljaras bizonyitotta, hogy a
novények gyokércsucsai atlagos keményitOtartalommal rendelkeznek, az abnormalis

szarndvekedést nem a sztatolitok hianya okozza.
5.2.2. Keményitétartalom analitikai mérése

Mivel a Lugol-oldatos festés csak a keményité jelenlétét képes kimutatni, annak pontos
mennyiségi meghatarozasara nem képes, igy analitikai méréssel is sziikséges igazolni a korabbi
eredményeket a festési eljarasra vonatkozolag a Pcx 1 és Pcx 2 mutansok esetében kontrollal

Osszevetve. A keményit6tartalom mérési eredményeit a 7. melléklet és a 32. abra tartalmazza.

Fehérdzon szar H
Fehérodzdn szar —_

Pcx2 normal szar H

Pcx2 normal szar —
Pcxl fekv@ szar — ]

Pex1 fekvé szar |, —

0,00 1,00 2,00 3,00 4,00 5,00 6,00 7,00 8,00 9,00
mg/g

32. abra: A Pcx, tti és *Fehérozon’ (kontroll) novények szardban mért keményitétartalom mennyisége

mg/g-ban meghatarozva. A kisérletet genotipusonként 6t biologiai és két technikai ismétlésben végeztiik.

A novények szardban 1év0 sztatolitok jelenléte €s elhelyezkedése befolyasolja a novények
gravitropizmusra adott valaszat. A Pcx novények esetében két csoportot vizsgaltunk (Pcx 1 és
Pcx 2) hogy megfigyelhet6 legyen az esetleges kiilonbség az azonos nemzedékbdl szarmazo fekvo
és allo egyedek kozott is. Bar a hipokotil ndvekedésre vonatkozo in vitro kisérletek soran nagy
eltérések voltak tapasztalhatoak a Pcx novények csoportjan beliil, ezzel szemben a kontroll és a tti
csoportok egymashoz egészen hasonlo eredményeket produkaltak. Keményitétartalomban viszont
csak kisebb eltérések voltak megfigyelhetok a genotipusok kozott, a mutansok minden esetben a

kontrollhoz hasonlo eredményt adtak, ami arra utal, hogy a vizsgalt tényez6 nem okozhatja a
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megfigyelt fenotipust. Korabban leirt kutatasi eredmények alapjan csak az idézhetné el6 a fekvo
genotipust, ha a keményitdtartalom nagyobb mértékben, vagy teljesen hidnyozna a szarakbdl, igy
megallapithatd, hogy a Pcx novények abnormalis ndvekedése nem a magas keményitdtartalmi
sztatolitok hianybol ered. Tanimoto és munkatarsai (2008), valamint Sala és munkatarsai (2023)
is Arabidopsis thaliana mutansokat jegyeztek le, amelyekben a keményité bioszintézise gatolt
volt, ezaltal kevesebb keményitd halmozodott fel a novényeken beliil, igy azok gyengébb
valaszreakciot produkéltak a gravitropizmus tekintetében. Vitha és munkatarsai (1998) dohany
ndvényben tapasztaltdk ugyanezt a jelenséget, hogy a keményitd hidnydban kritikus szinten

csokkent a gravitacidra adott valaszmechanizmusa a névényeknek.
5.3. Lignintartalom és a torési eré osszefiiggéseinek vizsgalata

5.3.1. Lignin kimutatasa a szovetekben floroglucin festéssel

A szovetek lignintartalmdnak és annak térbeli eloszlasdnak vizsgéalatdra floroglucin—
sosavas festést alkalmaztunk, amely a lignifikalt sejtfalakban jellegzetes voroses elszinezodést

eredményez (33. abra).

Pexl ‘Feherozon’

33. abra: Pcx 1, tti és *Fehérozon® (kontroll) novények hipokotiljainak metszetei floroglucinnal festve. A
metszetek Leica LEITZ DMRXE (Wetzlar, Németorszag) sztereomikroszkop alatt 16x-os nagyitason
keriiltek dokumentélésra. A lignintartalmu szovetek lilara festédnek, lehetévé téve a lignin eloszlasanak

vizudlis megfigyelését a hipokotil szoveteiben.

A kisérlet eredményeként kiilonbségek figyelhetdek meg a hipokotil szegmensek kozott, a
lignintartalmu szovetek lilas szinezddést mutatnak a floroglucinos festés hatasara. A PCx mutansok
esetében a kontrollndl is nagyobb a szinezddés mértéke, amely arra enged kovetkeztetni, hogy
lignintartalma magasabb, mint egy normal ndvekedésli genotipusé. Ez az eredmény egybevag a
nemesitési tapasztalattal, hogy a Pcx mutansok teljesen kifejlett szara nagyon ellenallé és kemény.
A kisérlet bizonyitja, hogy a Pcx genotipus esetében a fekvd fenotipus a gravitropizmus

folyamatanak hianyabol ered, nem a csokkent lignintartalom idézi eld. tti mutansok esetében az
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elszinezddés mértéke kisebb a kontrollhoz képest, ami bizonyitja, hogy ennek a genotipusnak a
szara kisebb lignintartalommal rendelkezik. Ez is azonos a korabban leirt nemesitési tapasztalattal,
hogy a tti mutansok megnyult szarai gyengébb szerkezettel rendelkeznek, mint a kontroll
novények. Mivel a festéssel lathato eltérés volt kimutathatd a mutansok lignintartalmaban, igy

részletesebb mennyiségi meghatarozast is végeztiink.
5.3.2. Lignintartalom analitikai mérése, valamint a torési er6 meghatarozasa

A szérak lignintartalma meghatarozasra keriilt a kiilonb6z6 genotipusok szarainak harom
er6t, amit a kiilonboz6 genotipusokban ugyanigy harom kiilonb6zé régidban lett mérve, N-ban
lett meghatarozva. A Kkisérletben részt vevé mutansok mind folytonnové tipusok, ezért
Osszehasonlitdshoz a szintén folytonnové ’Garai Fehér’ fajtdt hasznaltuk kontrollként. A

mutansokra vonatkozé eredményeket a 8. melléklet, valamint a 34. és 35. abra tartalmazza.

77



30,00

24|85 'Garai Fehér' also
= 'Garai Fehér' kozépsd
20|38 Garai Fehér' felsd
20,00 frx also
g frx kozépsd
2 frx felsé
.2 15.'00
4 tti alsd
S 1551 11465
= 11:[29 :[5 F tti kozépsd
10,00 8.£6 tti felss
7,63
I 5,88 pfi also
I e
5,00 3.89 4?0 pfi kdzépss
I 2,32 ofi fels6
. 1,15
=
0,00

34. abra: A kiilonbdzd genotipusok szaranak harom régi6jabol mintavételezett szarak toréséhez sziikséges
erd osszehasonlitasa N-ban meghatarozva. Minden genotipus mindharom régiojat 10 biologiai

ismétlésben mértiik (n = 10).
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35. abra: A kiilonb6z6 genotipusok szaranak harom régiojaban mért dsszes lignin mennyiségének
Osszehasonlitasa mg/g-ban (DW) meghatarozva. Minden genotipus mindharom régiojat 10 biologiai

ismétlésben mértiik (n = 10).
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A 'Garai Fehér' fajta esetében szignifikans kiilonbség mutatkozik a lignintartalomban a szar
felsd régidjaban, ahol a mért lignintartalom érték 103,09+5,15 mg/g DW volt. Ez sokkal magasabb
kozépsé régioban, valamint 80,60+3,98 mg/g DW az alsé régioban. Ez a magasabb
lignintartalomszint ellentmondasban all a torési mutatd mérésének eredményével, amely a
legalacsonyabb szarkeménységi értéket mutatta a felsé régioban, ami 11,29+1,20 N volt. Ez arra
utalhat, hogy a felsd szdrszakaszban jelen 1évd lignin mennyisége Onmagaban nem biztosit
elegend0 mechanikai tdmasztékot, amennyiben a szarszakasz morfologiailag vékonyabb, vagy
kevésbé fejlett. Az irodalom alapjan altalaban a lignintartalom novekszik a szar érésével, igy az
id6sebb internodiumok gyakran magasabb lignintartalommal rendelkeznek, mint a fiatalabb
szarrészek; ugyanakkor a mért mennyiségek kozotti arany fiigg a ndvényfajtol, a szovettipustol és
a kornyezeti feltételekt6l is (Xiao et al., 2025).

Az frx mutans mintai esetében, a lignintartalom kozel azonos volt minden szarrégiora
nézve, a mért érték 31,65+2,87 mg/g DW volt az als6 régidban, 25,27+2,49 mg/g DW a kdzépso
régidoban, valamint 30,544+2,99 mg/g DW a fels6 régidoban. Bar a lignintartalom hasonlé
mennyiségii volt, ennek ellenére szignifikansan tobb eré: 11,51+1,17 N volt sziikséges a szar
volt az also régidoban, valamint 5,88+0,37 N volt a felsé régioban. Ez a mintazat csupan az frx
mutans mintaira jellemz0, az 6sszes tobbi genotipus esetében csokkend tendencia lathato a torési
erd mértékében, ahogy az also régioktol a felsdkig elemezziik dket.

Az frx genotipus eredményeihez hasonldan a tti mutins mintai iS nagyjabol azonos
kontroll mintdkban mért eredményekhez hasonldak voltak, 79,81+2,72 mg/g DW volt az alsé
régioban, 84,91+3.31 mg/g DW volt a kozéps6 régidban, valamint 83,63+4,55 mg/g DW volt a
fels6 régioban. Azonban a szar minden régidjanak toréséhez sziikséges erd jelentdsen kisebb volt.
A megnyult internodiumok és a sejtfalon beliili eltérd lignin-eloszlas valosziniileg olyan
szOvetszerkezeti valtozasokat idéz eld, amelyek a teljes lignintartalom ellenére gyengébb
mechanikai szilardsaghoz vezetnek. Az als6 régidban mért torési érték a legmagasabb, 4m ez sem
éri el a kontroll esetében, a felsé régioban mért legalacsonyabb értéket. Szignifikans kiillonbség
mutatkozik a tti szarrégioi kozott a felsé régioban, ahol 3,89+0,35 N volt a mért érték.

A pfi mutansok esetében a kontrollhoz képest szintén alacsonyabb lignintartalom értékek
voltak tapasztalhatdak a mérés soran. Ennek a genotipusnak az esetében is szignifikdnsan
mg/g DW volt. A masik két szarrégioban a mérési eredmény egymashoz hasonl6 volt, 43,29+3,68
mg/g DW volt az alsé régioban, valamint 46,32+3,74 mg/g DW a ko6zéps6 régioban. A pfi
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genotipus mintdi mutattdk a legalacsonyabb torési értékeket az Osszes genotipus kozott.
Mindazonaltal szignifikans kiilonbségek figyelhetéek meg a pfi szarak régioit 6sszehasonlitva, az
also régidban 4,50+0,36 N, a kozépso régidban 2,32+0,14 N, és a fels6 régioban 1,15+0,10 N volt
a toréshez sziikséges ero.

A szar szilardsaga nem csak a lignintartalom altal meghatarozott tényezo, a masodlagos
sejtfal mas Osszetevéinek mennyisége is befolyasolja azt (Zhong et al., 2019). Torékeny szara
mutansok esetében a cellulozképzddést és eloszlast befolyasold mutaciok csokkentették a szar
szilardsagat, ami a sejtfalon beliili cellulozhianyra €s annak nem megfeleld eloszlasara vezethetd
vissza (Wang et al., 2022); ezért mindenképp érdemes lenne ¢ paraméter analitikai mérését is
elvégezni. Ahogy azt mi is tapasztaltuk, valamint dokumentaltuk, az frx mutansok szarai ugy
tornek, hogy teljesen sima torési felszint hagynak, nincsenek szérszilankok. Bar a mutans
genotipusok kozott jelentds eltérések figyelhetdk meg, a lignintartalom alakuldsat nemcsak a
genetikai hattér, hanem a gravitropizmusra ¢és mechanikai stresszre adott vélaszok is
befolyasolhatjak (Andersson-Gunnerés et al., 2006). Tobb tanulmany késziilt mar a ligninhianyos
mutans novényekkel kapcsolatban, valamint ez miképp befolydsolja a nodvények
ellenalloképességét (Pedersen et al., 2005), ezek a kutatasok foképp fufélékre, valamint
szant6foldi novényekre fokuszalnak. Hasonloan a korabban ismertetett eredményekhez, Shen és
munkatarsai (2023) jelentés kiilonbségeket irtak le a toréshez sziikséges erd mértékében
kiilonb6z6 cukornad genotipusok k6zott, ahol az eredmények 6,6 N-tol 32,8 N-ig terjedtek. Ez a
jelenetds kiilonbség is azt bizonyitja, hogy kiilonboz6 cukornad genotipusok is nagyon eltérd
mechanikai tulajdonsagokkal rendelkeznek.

A paradicsom szarakkal végzett vizsgalatokban a mechanikai stressznek kitett novények
atlagos torési eréértéke 21,13 N volt, mig a kontroll névényeké 9,8 N (Sabina ¢€s Jithesh, 2020).
Az irodalomban leirt paradicsom kontroll esetében mért érték azért relevans szamunkra, mert a
paradicsom szara mar ezen a szilardsagi szinten is képes megtartani a termések sulyat, azaz a
gyakorlatban funkcionalisan megfeleld teherbirasu. Ezt a referenciaértéket azért emlitjiik, mert igy
érzékeltethetd, hogy a paprika vizsgalt szarainak merevsége — még egyes mutansok esetében is —
meghaladja vagy megkozeliti azt a szintet, amely mas novényfajoknal bizonyitottan elegendd a
termések megtartasahoz. Kivételt csupan a pfi mutans képez, amelynek szilardsagi értékei a
paradicsom esetében mértnél is alacsonyabbak, ami valoban gyenge teherbirasra utal.

A kiilonboz6 genotipusok esetében a lignintartalom €s a torési erd kozotti osszefliggést

linedris regresszids egyenesen abrazoltuk, amely a korrelacid mértékét is szemlélteti (36. abra).
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36. abra: A lignintartalom és a torési erd kozotti korrelacio a kiilonbdzd genotipusok esetében regresszios

egyenesen abrazolva

Ahogy a 36. abra is szemlélteti, a lignintartalomban torténd valtozas a novények alsod
régidjaban nagyobb hatast gyakorolnak a toréssel szemben ellenallas valtozasaira, ellentétben a
tobbi régioval. A mintak genotipus szerint csoportosithatok, de a vizsgalt régiok alapjan a
csoportositds mar nem annyira egyértelmii. Az alacsonyabb lignintartalmt mintak, mint példaul a
frx mutans, szintén alacsonyabb torési er6t mutatnak, a tobbi mintaval 6sszevetve.

MANOVA tesztet alkalmaztunk annak meghatarozasara, hogy van-e statisztikailag
szignifikans hatas a mérésben részt vevé genotipusok és a szar kiilonbozo régioi kozott a vizsgalt
fliggd valtozok tekintetében. Az F értékeket a 8. tablazat tartalmazza, a legnagyobb szerepet jatszo
valtozokat félkovérrel emeltiik ki. Az egyiittes hatas szignifikansnak bizonyult. F(12, 94)=6,248;
p=0,00; Wilks’ A=0,309. A genotipus hatdsat a lignintartalomra €s a torési erdre is sikeriilt
igazolni: F(3, 48)=186,112; p=0,00, illetve F(3, 48)=109,031; p=0,00. A vizsgalt szar régidja
szintén szignifikans hatast gyakorolt a lignintartalomra: F(2, 48)=20,851; p=0,00, valamint a torési
erdre: F(2, 48)=38,400; p=0,00.
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6. tablazat: A lignintartalom ¢és a torési erd F értékei

Lignintartalom Torési erd [N]

[mg/g DW]
Genotipus (G) 186,112 109,031
Szar régid (Sr) 20,851 38,400
G x Sr 6,081 6,855

A tti mutans esetében bar a lignintartalom hasonl6 volt a kontroll genotipussal dsszevetve,
a szarak vizsgalatakor sokkal alacsonyabb torési er6t mutatott minden régioban. Ennek a
mutansnak az esetében célszerli figyelembe venni a ndvény magassagat, valamint az
internodiumok hosszat is a késobbi vizsgalatok soran, ugyanis a lignin eloszlasa a sejtfalon beliil
eltérhet, ami valtozasokat idézhet el6 a mechanikai jellemz6kben, még akkor is, ha a teljes
lignintartalom azonos (Higuchi, 2018). A megnyalt indernodiumok megvaltozott
sejtszerkezetekkel rendelkezhetnek, amelyek befolyasolhatjak az altalanos szoveti szilardsagot is.

A pfi and frx mutansok sokkal alacsonyabb lignintartalommal rendelkeztek a kontrolléhoz
képest. Varatlan eredmény volt a pfi mutansok esetében a felsé régido kiemelkedéen magas
lignintartalma. Ez az eredmény megegyezik a nemesitési tapasztalattal, hogy a pfi mutansra
jellemzO szarszerkezet inkabb a felsG régiokban dominal. A pfi mutansok szara magasabb
lignintartalommal rendelkezik, mint az frx mutansoké, ennek ellenére ennek a genotipusnak
vannak a legalacsonyabb szartorési értékei. Az frx mutans vizsgalata a torékeny fenotipusbol
kiindulva alacsony lignintartalom volt a vart eredmény, ezt sikeriilt is a méréssel bizonyitani.

A vizsgalatok alapjan altalanossagban elmondhat6, hogy a lignintartalom ndvekedése
Osszefiiggést mutat a toréshez sziikséges erd novekedésével, ahogy mas kutatasi eredmények is
leirtak korabban (Kamran et al., 2018, Zhang et al., 2014). Ezzel szemben az abnormalis
szarndvekedést mutaté mutansok esetében ez az 6sszefiiggés nem irhatd le olyan egyszeriien, ha a
szarak kiilonboz6 régioira leirt eredményeket nézziik. Gyanithatd, hogy nem csak a lignin
mennyisége, hanem a szerkezete és minésége (H, G, S egységek aranya) is meghatarozo, tehat a
teljes lignintartalom nem feltétlentil jelzi kozvetleniil a mechanikai tulajdonsagokat, ahogy ezt mar

korabban mas kutatasi eredmény is igazolta (Kohler és Spatz, 2002).
5.5. Génexpresszios vizsgalatok

A kisérletek célja annak meghatarozasa volt, hogy az abnormalis szarndvekedésben
valdsziniileg szerepet jatszo gének miképpen expresszalnak egy kontroll ndvénnyel Gsszevetve, a

szar kiilonb6zo régioiban.
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5.5.1. Lignin bioszintézisben szerepet jatszé gének vizsgalata

A génexpresszios vizsgalatokhoz gPCR-t alkalmaztunk, hogy &t, a lignin bioszintézisében
szerepet jatszd gén expresszidjat vizsgalhassuk a szarak kiilonbozd régidiban. A ligninre azért
fokuszaltunk, mert a paprika-mutansok abnormalis szarfelépitése feltételezhetden a szar szerkezeti
szilardsaganak csokkenésébdl ered, amelyet a lignintartalom, illetve a ligninhez kapcsolodo gének
expresszidjanak megvaltozasa is befolyasolhat. A vizsgalatba vont gének: a fenilalanin ammonia-
liaz (PAL), cinnamat 4-hidroxildaz (C4H), 4-kumarat-CoA ligaz (4CL), koffeoil-CoA O-
metiltranszferaz (CCoAOMT) és cinnamil-alkohol-dehidrogenaz (CAD) (37. abra) voltak.

A korabbi kutatasi eredmények alapjan a vart eredmény, hogy a vizsgalt gének tal magas

expresszios szintje Osszefiiggést mutathat a lignintartalom novekedésével a szarakban.
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37. abra: A génexpressziobeli relativ kiillonbségek a *Garai Fehér’ fajtaval (kontroll) 6sszevetve,
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hétérképen abrazolva (kék — alulmiikodés, piros — talmiikodés) a kiilonboz6 genotipusok kiilonb6z6
szarrégioiban B=als6, M=koz¢épsd, T=felsd. A harom szarregié mintdinak génexpressziods vizsgalatait

harom bioldgiai és harom technikai ismétlésben végeztiik el.
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A hétérkép szemlélteti a ’Garai Fehér’ kontrollhoz viszonyitott relativ expresszids
szinteket az Ot gén esetében. A kozel azonos expresszid vildgoskék szinnel vannak jeldlve, a
talmiikodést piros szin szemlélteti, valamint az alulmiikodés sotétkék szinli. A gének expresszids
szintjeit hierarchikus klaszterezés koti 0ssze.

A vizsgalat soran sikeriilt a genotipusok kozotti kiilonbségeket detektalni. A kontrollal
Osszevetve mind a tti, az frx, és a pfi mutans, amelyek abnormalis szarndvekedést mutatnak, a
CCoAOMT gén esetében overexpresszid tapasztalhato a felso €s a kozépso régidkban. Az dsszes
mutans genotipus a CAD gén esetében is overexpressziot mutatott, de ez kizardlag csak az alsé
régiodkra volt jellemzd. Ezek a kiilonbségek feltehetden magasabb lignintartalomhoz vezethetnek
az adott régiokban, ahogy Song és munkatarsai (2022) ezt leirtak Pennisetum purpureum
novények esetében is, ahol a CCOAOMT gén overexpresszidja nem csak magasabb ligninszintet
eredményezett, de ez tovabba novelte a novények szarazsagtiirését is. Wei és munkatarsai (2023)
is hasonlo eredményt dokumentaltak, Dendrocalamus farinosus névényekben a CCOAOMT gén
overexpresszidja szintén magasabb lignintartalmat eredményezett, ebbdl fakadéan a xylem is
vastagabb lett a ndvényen beliil, valamint ennek is novekedett a szirazsdggal szembeni
ellenalloképessége. Li és munkatarsai (2023) olyan transzgénikus Arabidopsis thaliana és nyirfa
novényeket hoztak 1étre, amelyekben szintén a CCOAOMT gént termeltették til, ez mindkét fajban
emelkedett ligninszintet, valamint szintén megvastagodott xylemet eredményezett. Ezeken feliil
kompaktabb sejtszerkezetet is dokumentaltak. Bar a CCOAOMT gén mitkodése és a lignintartalom
kozotti 6sszefliggés szamos kutatas altal bizonyitott, ennek ellenére a mutans genotipusok esetében
ezt nem sikeriilt bizonyitani. Li és munkatarsai (2019) kortébdl izolalt CAD2 gént
overexpresszaltattak transzgénikus paradicsom ndvényekben, amelynek hatdsara a szarakban
felhalmozddott lignin mennyisége magasabb lett, mint a kontroll ndvényeké. Kim és Huh (2019)
batatabol izolalt CAD gént overexpresszaltattak transzgénikus Arabidopsis novényekben, ez
magasabb lignintartalmat, gyorsabb csirazoképességet, valamint reaktiv oxigéngyokokkel
szembeni ellenalloképességet eredményezett. A paprika mutansok esetében ezt az 9sszefiiggeést
sem sikeriilt bizonyitani. Wagner és munkatarsai (2011) dokumentaltak, hogy a novények a lignin
bioszintézise soran, amennyiben valamelyik Utvonalban hidny mutatkozik, ugy azt mashonnan
képesek kompenzalni. Pinus radiata novény esetében a CCOAOMT gén miikodésének hianya
ugyan csOkkent lignintartalmat eredményezett, de ez csak a G-ligninekre korlatozodott, a H-lignin
mennyisége novekedett. Ez megvaltozott S/G lignin arany pedig méas mechanikai
tulajdonsadgokhoz vezet.

A gének hierarchikus klaszterezése hatékonyan szemlélteti a lignin bioszintézis ttvonal

1épcsdzetességét, valamint a gének milyen szorosan kapcsoldodnak egymashoz az titvonalon beliil.
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A korai és kés6i szakaszban bekapcsolodd gének kozott nagyobb eltérés tapasztalhato. Erdemes
kiemelni, hogy a PAL és C4H gének kozott szorosabb kapcsolat figyelheté meg, amelyek
mindketten a fenilalanin Gtvonal kezdeti 1épéseit képviselik. Hozzajuk legkozelebb a 4CL gén all,
amely rogton utanuk kapcsolodik be a bioszintézisbe. A CCoAOMT késobb kapcsolodik be a
metabolikus folyamatba, mig a CAD a monolignol egységek kialakitasanak termindlis Iépéseként
szolgal. A klaszterek elemzése soran megfigyelhetd, hogy a gének kozotti kapcsolatok
Osszhangban vannak az irodalomban leirtakkal, hogy milyen sorrendben miikodnek ezek a gének

a lignin bioszintézisének érdekében (Sakamoto et al., 2020).
5.5.2. Gibberellin bioszintetikus utvonalban szerepet jatszé gének vizsgalata

A vizsgalatba a gibberellin anyagcserében szerepet jatszo oxidaz gének keriiltek bevonasra,
nevezetesen a gibberellin-2-oxidaz (GA20x) géncsalad tagjai: GA20x1, GA20x2 és GA20x6, a
gibberellin-3-oxidaz (GA30x), valamint a gibberellin-20-oxidaz gének: GA200x és GA200x1.
(38. abra).

A korabbi kutatasi eredmények alapjan a vart eredmény, hogy a vizsgalt gének

overexpresszidja dsszefliggést mutathat az internodiumok megnyulasaval.
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38. abra: A génexpressziobeli relativ kiilonbségek hotérképen abrazolva (kék — alulmiikodés,
piros — tulmiikodés) a tti genotipus kiilonboz6 szarrégidiban a *Garai Fehér® fajtaval 6sszevetve. A harom
szarregio mintdinak génexpresszios vizsgalatait harom bioldgiai és harom technikai ismétlésben végeztiik

el.
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A hotérkép a *Garai Fehér’ kontrollhoz viszonyitott relativ expresszids szinteket mutatja a
gének esetében. A kozel azonos szint vilagoskék, a talmiikddés piros, mig az alulmitkodés sotétkék
szinnel van jeldlve. A gének expresszidjat hierarchikus klaszterezés kapcsolja dssze.

Az elemzés soran sikeriilt a tti genotipus és a kontroll fajta, a ’Garai Fehér’ kozott
kiilonbségeket detektalni. A GA30x1 gén expresszidja sokkal magasabb volt a kontrollhoz képest,
transzgénikus borsot irtak le, amelyben mesterségesen overexpresszaltattak a GA30x1 gént, ezek
a novények hosszabb izkozokkel, indakkal és termésekkel rendelkeztek, ez az Gsszefiiggés a tti
mutansok megnyult internodiumaira is leirhato.

A tti esetében az alsé régioban a GA200x, valamint a GA200x1 esetében is tulmiikodés volt
tapasztalhatd. Garcia-Hurtado és munkatarsai (2012) tanulmanyukban egy citrus eredetiit GA200x
génnel transzformaltak Micro-Tom paradicsomot. Ezek a transzformansok mind nagyobb
novénymagassaggal, szarhosszal rendelkeztek, mint a kontroll egyedek. VVoorend és munkatarsai
(2016) a GA200x1 overexpressziojat vizsgaltak kukorica ndvényben, amely szintén hosszabb
szarat eredményezett, de ezek a szarak vékonyabbak is voltak a kontrollhoz képest, amely
gyengébb szarszilardsaghoz vezethet, ahogy azt a tti novények esetében is dokumentaltuk.

A GA3ox1l, GA200x ¢és GA200x1 overexpressziés mintdzata kizdrdlag a szarak also
régidiban észlelhetd, a tobbi szarrégioban ezek a gének mind enyhe alulmikodést mutatnak a
kontrollhoz képest.

A GA20x1, GA20x2, GA20x6 gének esetében Kisebb alulmitkodést tapasztaltunk majdnem
minden régioban a kontrollal 6sszevetve, kivéve a GA20x2 az alsé régidban, illetve a GA20x6 a
felso régioban. A GA20x gén a bioaktiv gibberellinek inaktivalasaért felelds, ennek megfelelden a
GAZ20x aktivitas csokkenése emeli a bioaktiv gibberellin szintet, ami gyakran fokozott internodium

megnyulast és hosszabb novényeket eredményez (Martin et al., 1999, Rieu et al., 2008).
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6. Kovetkeztetések és javaslatok

Az in vitro médszertant sikeriilt adaptalni a mutans paprika genotipusok esetében a fény és
gravitacids ingerek vizsgalatara. Ezekkel sikeriilt igazolni, hogy minden genotipus normalisan
reagal ezekre a Pcx mutdnsokat leszamitva, amelyek bar kovették a fény irdnyat, sotétségben
novekedve teljesen véletlenszeri szarndvekedést tanusitottak. Ebbdl lehet kovetkeztetni, hogy
esetiikben a gravitacioérzékelés hianyabol ered a mutans fenotipus, bar a mas ndévényfajok
esetében leirt irodalmi adatokkal ellentétben a Pcx novények teljesen normalis
keményitotartalommal rendelkeznek mind a gyokér, mind a szar esetében. Erdemes lenne
kiegésziteni a kisérleteket a LAZY, valamint a PIN gének vizsgalataval, hogy esetlegesen ezen
gének hibas mikodeésébol eredhet a fekvo tulajdonsag. A gravitropizmus egy auxin hormon altal
vezérelt folyamat, ennek ellenére az ,anti-gravitropikus™ fenotipust auxin hozzdadasaval sem
sikertilt megtorni.

A kisérletek soran sikeriilt meghatarozni a szarak lignintartalmat és azt is, hogy mekkora
erd sziikséges a szdrak eltoréséhez. Ezek az adatok értékes informdéciot nyujtanak a névény
alkalmazhatdsaganak megitéléséhez, hogy mennyi termést birnak el egy adott termesztési mod
soran. A kiilonbdzd genotipusok, valamit a szarak kiilonbozo régioi kozott is sikertilt szignifikans
kiilonbséget kimutatni. A lignintartalomra vonatkozo adatok alapjan bebizonyosodott, hogy tti
mutansok esetében hasonld volt a lignin mennyisége, mint a kontroll fajtdban, itt valdszintileg a
megnyult szarban egy nagyobb teriileten oszlik el ugyanaz a ligninmennyiség, ezaltal a szar nem
birja el a ndvény sulyat, bokold fenotipust mutat. Az frx mutansoknal joval alacsonyabb
lignintartalmat sikeriilt kimutatni, mint a kontroll esetében, amely egybevag a nemesitési
tapasztalattal, valamint a szakirodalmi adatokkal, hogy ez felelés a torékeny fenotipusaért, bar
nem feltétlen csak a lignin okozhatja ezt. Esetében érdemes lenne a celluldz szint meghatarozéasa
is, ugyanis korabbi kutatasi eredmények leirtak, hogy torékeny és nem-tdrékeny tipusok kozott a
kiilonbséget celluloz mennyisége jelentette. pfi mutansok esetében szintén az alacsonyabb
lignintartalom tehet6 feleldssé a szar gyengeségét illetdleg, bar a puffadt szarszerkezet pontos
genetikai hattere egyelére ismeretlen, igy biztos mas faktorok is szerepet jatszanak ebben.

Génexpresszios vizsgalataink soran sikeriilt kimutatni, hogy a mutans vonalak k6zépso és
mutat taltermelést. Ezekkel a génekkel kapcsolatban kutatasi eredmények bizonyitjak, hogy
mesterségesen overexpresszaltatva ezeket ndvekedett a lignintartalom mennyisége, am a
kisérleteink soran ezt Osszefiiggést nem tudtuk igazolni, mivel minden mutans a kontrollnal
alacsonyabb lignintartalommal rendelkezett, valamint szarszilardsaguk is gyengébb volt. Jelenleg

nincsen paprika novény esetében sem erre, sem az S/G ligninek aranyara sincs irodalmi adat.
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A gibberellin bioszintézisben szerepet jatszd gének vizsgélata sordn sikeriilt bizonyitani,
hogy a GA3ox1, GA200x, valamint a GA200x1 gének mind overexpresszalnak a tti mutansok
esetében. Ez egybevag a szakirodalmi adatokkal, ahol kiilonb6z6 kutatasokban leirt novényfajok
esetében ezeknek a géneknek a talmiikddése szintén megnyult szarat eredményezett egy
folyamatos endogén gibberellin hatas altal.

A tobbi muténs paprika vonal abnormadlis szdrnovekedésének pontos genetikai hattere
jelenleg ismeretlen, hogy mely gének miikodése idézi el benniik ezeket a latvanyos formakat.

Mindenképpen érdemes lenne tovabbi, a lignin bioszintézisben szerepet jatszo géneket
bevonni a vizsgalatokba, valamint a masodlagos sejtfal egyéb alkotoelemeinek mennyiségét is
pontosan meghatarozni. Javasolt lenne a PIN és LAX gének expresszios szintjeit is vizsgalni a
paprika szarakban.

Egy gravitacio altal nem befolyasolt Pcx mutans szarndvekedése teljesen iranyithato, igy
akar egy vertikdlis farmban, vagy egy dontott kultardban is alkalmazhaténak mutatkozhat.
Hasonloképpen a tti mutans megnyult, bokold szerkezete szintén hasznosnak bizonyulhat, egy
ilyen termesztési mod soran. Az frx mutans torékeny fenotipusa, ha lehetséges lokalizalni a
kocsanyokra, akkor megkonnyitheti a mechanikai betakaritast. A Pcx, tti és pfi mutansok
kiilonleges megjelenése alapjan potencidlisan disznévényként, akar dmpolnandvényként is
alkalmazhatok lehetnek, ezért ennek a hasznositasi lehet6ségét is célszeri lenne vizsgalni. Az
abnormalis szarnovekedésii mutansokat itiveghazban, termesztési koriilmények kozott lenne

sziikséges tesztelni, hogy hasznosithatosaguk igy igazolt legyen.
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7. Uj tudomanyos eredmények

Paprikara adaptaltunk egy in vitro médszertant a foto-, és gravitropizmus vizsgalatara.

A Pcx mutans esetében igazoltuk, hogy a fekvo fenotipus a gravitacidérzékelés hianyabol

ered.

crcr

eredmények alapjan meghatarozhat6 az atlag terméstomeg, melyet a paprika szara elbir, ez

utdbbi a paprikatermesztés gyakorlataban is hasznosithato.

A tti, frx és pfi mutansok mindegyikében kimutattuk a CAD gén overexpresszidjat a szarak
also régidiban, valamint a CCOAOMT gén tulmiikodését a kozépso és felso régiokban, de
ez nem jart emelkedett lignintartalommal, amely eredmény ellentmond az eddigi
szakirodalmi adatoknak ¢és bar a lignintartalom hozzajarul a szar szilarditasahoz,

6nmagéaban nem meghatarozé tényez0 a szarszilardsag kialakuldsaban.

Kimutattuk, hogy a tti mutansok szaranak megnyulasa €s a hosszl internodiumok a

GA30x1, GA200x és GA200x1 gének overexpresszidjabol ered, amelyet kizarolag a szar

crer

Osszhangban van azzal, hogy ezen gének fokozott kifejezddése az internodiumok

megnyulasat idézheti eld.
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8. Osszefoglalas

Napjainkban a zdldségtermesztés dinamikusan fejlodé és folyamatosan valtozo agazat,
ahol allandodan sziikség van innovéaciora, 0 termesztési modszerekre és novényanyagokra a piaci
igények kielégitéséhez, mind hazai, mind nemzetkdzi szinten. A nemesitési folyamatok soran
fontos szerepet jatszanak a természetben véletlenszertien 1étrejové mutans novények, amelyek
gyakran hordozhatnak agronomiai szempontbol kiemelkedd tulajdonsagokat, és termesztésbe
vonasuk hasznos lehet.

A magyar nemesitésii étkezési- és fliszerpaprika nemcsak a hagyomanyos konyha
elengedhetetlen része, hanem népélelmezési cikknek szamit Magyarorszdgon és Kozép-
Eurdpaban is. A paprika alapvetden erds, felfelé ndvekvo szarat fejleszt, &m bizonyos mutaciok
megvaltoztathatjdk a ndvekedési tipust. Az elfekvd, bokolo vagy elteriild fenotipusokat gyakran
hasznaljak disznovények nemesitésében; a paprikanal ezek a novekedési tipusok 1j lehetéségeket
kinalhatnak az {iveghdzi termesztésben, példaul vertikalis vagy ,high-wire” tamrendszerek
alkalmazasaval, amelyek mar paradicsom, tojasgyiimolcs és uborka termesztésében sikeresen
miikodnek.

Vizsgalatunk soran kiilonb6zd, abnormalis szarndvekedésti paprika mutansokat
elemeztiink a Pcx — (elfekvé novény — procumbent plant), tti — (csavarodo izkozii — tortuous
internodi), frx — (torékeny szarti — fragile-plant) és pfi — (pufi szard — puffy-structured stem)
mutansokat. In vitro modszerek alkalmazasaval kimutattuk, hogy mindegyik mutans érzékeli és
reagal a fényre. A Pcx 1 fekvd mutéans esetében az elfekvd tulajdonsag a gravitacio érzékelésének
hidnyabol ered; ez azonban nem filigg dssze a keményitdtartalommal, mivel a mutansok szaranak
keményit6tartalma a kontroll genotipuséhoz hasonld. A Pcx 2 normal szarngvekedésti mutansok a
megvaltozott gravitacids ingerre ugyanolyan gyorsan reagaltak, valamint reorientalodtak, mint a
kontroll névények, mig a fekvd tipusok 420 perc elteltével sem mozditottak el a hipokotiljaikat.

A tobbi mutans mind reagalt a gravitaciora, de a tti és pfi mutansok enyhén bokold
fenotipust mutattak, ami gyengébb szarszilardsagbol adodik. A Pcx 1 fekvé mutansokat in vitro
kultirédban auxinnal kezeltiik, &m a fekvd tulajdonsag ezzel sem sziintethetd meg.

Meghataroztuk a tti, frx és pfi mutansok lignintartalmat, valamint a szarszilardsagukat a
mutans genotipus gyengébb szarat fejleszt, mint a kontroll. Az is igazolast nyert, hogy a
lignintartalom hozzajarul a szar szilarditasahoz, dnmagaban a magasabb lignintartalom nem
eredményez nagyobb szarszilardsagot.

A lignin bioszintézisben szerepet jatszé gének koziil vizsgaltuk a PAL, C4H, 4CL, CAD és

crer
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vizsgalata soran a kozépsd és felsd régiokban tapasztaltuk taltermelést. Bar ezek a gének a
szakirodalmi adatok alapjan magasabb ligninszintet eredményeznek, a mutansok esetében mi mast
tapasztaltunk.

A gibberellin-bioszintézisben szerepet jatszoé gének koziil a tti mutansokban a GA30x1,
volt megfigyelhetd. Ezek az eredmények dsszhangban vannak a szakirodalmi adatokkal, amelyek
szerint ezen gének talmiikodése folyamatos gibberellin-hatast biztosit a ndvények szamara, ezaltal
a szar megnyulasat okozva.

A kiilonboz06 szarrészek lignintartalmanak, szarszilardsdganak, génexpresszids adatainak
vizsgalata boviti az eddigi paprikatermesztésre vonatkozd szakirodalmi adatokat, valamint a
mutansok alkalmazhatdsagara vonatkoz6 ismereteket, ezek az eredmények 0j kutatdsi célokat

nyithatnak meg.

91



9. Summary

Nowadays, vegetable production is a rapidly developing and continuously changing sector,
where innovation, new cultivation methods, and plant materials are constantly needed to meet
market demands both nationally and internationally. Naturally occurring mutant plants play an
important role in breeding programs, as they often carry traits of agronomic significance, and their
introduction into cultivation can be beneficial.

Hungarian-bred sweet and spice peppers are not only indispensable in traditional cuisine
but also constitute a staple food crop in Hungary and Central Europe. Typically, pepper develops
a strong, upright stem; however, certain mutations can alter its growth habit. Procumbent,
decumbent, or vine-like phenotypes are often utilized in ornamental breeding, but in pepper, these
growth types may also offer novel opportunities for greenhouse cultivation, for instance in vertical
or “high-wire” trellis systems, which have already been successfully applied in tomato, eggplant,
and cucumber production.

In this study, we analyzed various pepper mutants exhibiting abnormal stem growth, the
Pcx — (procumbent plant), tti — (tortuous internodi), frx — (fragile-plant) and pfi — (puffy-structured
stem). Using in vitro methods, we demonstrated that all mutants perceive and respond to light. In
the Pcx 1 prostrate mutant, the horizontal growth habit resulted from impaired gravity sensing;
however, this was not associated with starch content, as the mutants contained similar starch levels
in the stem as the control genotype. The Pcx 2 mutants with normal stem growth responded and
reoriented to altered gravitational stimulus as quickly as control plants, whereas the prostrate types
failed to reorient their hypocotyls even after 420 minutes.

All other mutants responded to gravity; however, the tti and pfi mutants exhibited a slightly
drooping phenotype, which was attributed to reduced stem mechanical strength. Pcx 1 procumbent
mutants were treated with auxin in vitro, but the horizontal growth habit was not reversed.

We determined lignin content and stem mechanical strength in the three regions of the stem
for the tti, frx, and pfi mutants. Our results demonstrated that, at full development, all mutant
genotypes produced weaker stems than the control. It was also confirmed that lignin contributes
to stem reinforcement, but elevated lignin content alone does not necessarily result in increased
stem strength.

Among the genes involved in lignin biosynthesis, we examined the expression of PAL,
C4H, 4CL, CAD, and CCoAOMT in the same three stem regions. In the CAD gene, overexpression
was observed in the lower stem regions of the mutants, whereas CCoOAOMT overexpression was
detected in the middle and upper stem regions. Although these genes are reported in the literature

to increase lignin content, our mutants did not display this effect.
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Regarding gibberellin biosynthesis genes, tti mutants exhibited overexpression of GA30x1,
GA200x, and GA200x1 exclusively in the lower stem regions. These findings are consistent with
literature data, which indicate that overexpression of these genes provides a sustained gibberellin
effect, thereby promoting stem elongation.

Analysis of lignin content, stem mechanical strength, and gene expression in different stem
regions expands the existing literature on pepper cultivation and provides new insights into the
potential applications of these mutants. These findings may also open new avenues for future

research.
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M2. MS taptalaj dsszetevoi:

Osszetevék Mennyiségek
Makroelemek mg/I
KNO3 1900
NHsNO3 1650
CaCL2 x 2H20 440
MgSO4 370
KH2PO4 170
Mezoelemek mg/I
FeSO4 x 7H20 27,80
Na- EDTA 37,30
Mikroelemek mg/l
MnSO4 x 4H20 22,30
ZnS0O4 X 7TH20 8,60
H3BO3 6,20
Kl 0,83
Ma;Mo0O4 x 2H20 0,25
CuS04 x 5H20 0,025
CoCL2 x 6H20 0,025
Vitaminok mg/l
Inozitol 100,00
Thiamin, B 0,10
Nikotinsav, B3 0,50
Piridoxin, Be 0,10
Glicin 2,00
Egyéb osszetevok g/l
Agar 8,00
Szacharoz 30,00
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Ma. Lignintartalom analitikai mérésének protokollja:

A lignintartalom analitikai méréséhez a Moreira-Vilar és munkatarsai (2014) altal leirt
acetil-bromidos modszert alkalmaztuk genotipusonként 10 ismétlésben az Anyag és modszer
fejezetben leirt harom régioban. A vizsgalathoz csirazastol szamitott 12 hetes novények szaraibol
gyljtottiink mintat. A méréshez fehérjementes sejtfalkivonatra van sziikség, ennek eldallitasahoz
200 mg liofilizalt hajtast kellett homogenizalni 5 ml 50 mM-os kalium-foszfat pufferben (pH 7)
majd ezeket 1400 g erével 5 percig kellett centrifugalni. A feliiluszot ledntve a puffer ismételt
ramérésével kétszer ismételni kellett a 1épést. Ezutan 5 ml 1%-0s Triton-X oldatot kellett mérni a
mintéakra, vortexelni, majd 1400 g er6vel 5 percig centrifugalni. A feliiluszoé eltavolitasa utan, még
kétszer ismételni kellett a 1épést. 1 M-0s NaCl oldatot kellett mérni a mintakra, vortexelni, majd
centrifugalni ismét 1400 g erdvel 5 percig. A feliiluszo ledntése utan még kétszer ismételni kellett
a Iépést. 5 ml MQ tisztasagu vizzel kellett mosni a mintakat, vortexelni, majd 1400 g er6vel 5
percig centrifugalni. A feliilisz6 eltavolitasa utan még kétszer ismételni kellett a 1épést. Végiil 5
ml tiszta acetont kellett mérni a mintakra, vortexelés utan 1400 g erével 5 percig centrifugalni, a
feliiluszot lednteni, majd még kétszer ismételni a Iépést. Az utolsd mosasi folyamat utan a mintakat
egy ¢jszakan 60°C-on kellett inkubalni.

A fehérjementes tiszta sejtfalkivonatbol 20 mg-ra 0,5 ml 25% (v/v) jégecetben oldott acetil-
bromid oldatot kellett mérni, majd 70°C-on 30 percig vizfiirddben inkubalni. Az inkubaciés id6
leteltével a mintakat jégre kellett helyezni. A mintakra 0,9 ml 2 M-0s natrium-hidroxidot, valamint
0,1 ml 5 M-os hidroxilamin-hidrogén kloridot és 4 ml jégecetet kellett mérni, majd 1400 g erdvel
5 percig centrifugalni.

A mintak abszorbanciajanak meghatarozasa 340 nm hulldmhosszon Jenway 6105 UV/Vis
spektrofotométerrel tortént 280 nm-en. Standard gorbe segitségével az abszorbancia alapjan a
pontos mennyiségek meghatarozhatoak. Standard gorbe Sigma-Aldrich® alkali lignin

felhasznalasaval késziilt.
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M4. RNS izolalas:

Els6 1épésként 100 mg paprika szarat sziikséges homogenizalni folyékony nitrogén és
dorzsmozsar segitségével. A poritott novényi szovetet egy 1,5 ml-es Eppendorf-csébe kellett
helyezni. Ezekre 500 ul WB puffert kellett mériink, majd vortexelni. A ndévényi térmeléket
tartalmazé oldatot homogenizalé membranon keresztiil kell sziirni, majd 14000 g er6vel 5 percig
centrifugalni. Az atszirt folyadékra ra kell mérni 70%-0s etanolt, majd vortexelni. A HiBind®
RNA Mini membranon kell atsztirni a folyadékot 1 perc 14000 g centrifugalassal. 500 pl RNA
Wash Buffer I. oldatot kellett ramérni, majd 10000 g er6ével 30 masodpercig centrifugalni. A
gyljtécsovet folyadékostul el kellett tavolitani, majd az RNS-t tartalmazé membrant egy j
gyljtécsébe helyezni. Ezutan ra kellett mérni 700 ul RNA Wash Buffer I1. oldatot, 10000 g
fordulatszamon 30 masodpercig Kkellett centrifugalni, majd ismételni ezt a 1épést. Ezutan a
membrancsoveket gyljtdcsé nélkiil is le kellett centrifugalni 14000 g erével 2 percig, a mintak
teljes beszaritasa érdekében. Az RNS-t tartalmaz6 membranokat egy Gj 1,5 ml térfogata
Eppendorf-csobe kellett helyezni, 50 ul steril desztillalt vizet ramérni a membranra, majd 14000 g
erovel 1 percig kellett centrifugalni. Az RNS izolalas sikerességének ellenérzéséhez 0,5x TBE
pufferb6l késziilt 1%-os agardz gélelektroforézis lett alkalmazva, valamint a koncentraciok
meghatarozasa NanoDrop® ND-1000 UV-Vis spektrofotométerrel tortént. A mintakat -70°C-on

kellett tarolni.
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Mb. Reverz transzkripcio:

A genomi DNS eltavolitasa a Thermo Scientific™ Maxima H Minus First Strand cDNA
Synthesis Kithez tartozo dsDNaz enzimmel valosult meg. 1 pg RNS-hez 1 ul 10X dsDNaz puffert,
valamint 1 pl dsDNaz enzimet kellett mérni. Steril desztillalt vizzel 10 ul végtérfogatra kellett
Kiegésziteni, majd 37°C-on 2 percig inkubalni. Az inkubacios id6 letelte utan a mintakat jégen
kellett tarolni.

A DNaz kezelés utan 1 pl oligo (dT)1s primert, 1 pul 10 mM dNTP Mix elegyet kellett
mérni, steril desztillalt vizzel 15 pl-re kiegésziteni. Ehhez 4 ul 5X RT puffert-t, valamint 1 pl
Maxima H Minus Enzyme Mix-et kellett adni. Az elegyet 6ssze kellett forgatni, majd
centrifugalni. 10 percig 25°C-on kellett inkubalni, majd 30 percig 50 °C-on hékezelni. A folyamat
befejeztével egy 5 perces 85°C-os kezeléssel kellett terminalni az enzim aktivitasat. A cDNS

szintézis sikerességének ellendrzése PCR-rel tortént. A mintakat -70°C-on taroltuk.

106



M6. A kiilonb6z6 genotipusok hipokotil novekedésére, valamint a gravitropizmusra adott

valaszra vonatkozo mérési adatok

A hipokotil délésére, valamint a gravitropizmus vizsgélatara vonatkozé mérési adatok az alabbi

linken érhetbek el
https://drive.google.com/drive/folders/1wyPKitg6'Y 3da2N70nHZY A3xVoX4-Oroli?usp=sharing

(2026.01.29.)
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MY7. A kiilonb6zo genotipusok keményitétartalmanak mérési eredményei

A kisérletet genotipusonként 6t biologiai és két technikai ismétlésben végeztiik.

Genotipusok mg/g atlag szoras

Pcx 1 fekvd szar 6,88 0,75
Pcx 1 fekvo szar 5,70 0,68
Pcx 2 normal szar 7,80 0,47
Pcx 2 normal szar 6,26 0,06
’Fehérozon’ szar 6,58 0,72
’Fehérozon’ szar 6,53 0,07
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MB8. A kiilonb6z6 genotipusok lignintartalma és torési értékei

ismétlések atlagat mutatjak.

Minta Régio Lignin [mg/g DW] Torési erd [N]
’Garai Fehér’ Alsé 80,60+3,98a 24,85+2,42a
Ko6z¢épso 80,76+2,33a 20,38+1,96a
Felso 103,09+5,15b 11,29+1,20b
frx Also 31,65+2,87a 7,63+0,53a
Ko6zéps6 25,274+2,49a 11,51+1,17b
Felso 30,54+2,99a 5,88+0,37a
tti Also 79,81£2,72a 11,65+1,12a
Ko6z¢épso 84,91+331a 8,76+0,80a
Felsd 83,63+4,55a 3,89+0,35b
pfi Also 43,29+3,68a 4,50+0,36a
Kozépsod 46,3243,74a 2,32+0,14b
Felsd 73,91+£2,60b 1,15+0,10¢

Az azonos blokkban talalhato értékek, amelyek mas betlivel rendelkeznek szignifikansan kiilonbozéek

p<0,05 értéken a kéttényezos vizsgalatban. A tesztek azonos varianciat feltételeznek.
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