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Bevezetés

A magasabbrendli szarazfoldi novények folyamatosan valtozd kornyezetnek vannak
kitéve, ezéltal létfontossaghi szamukra a megfeleld alkalmazkodasi képesség. Mivel a
kornyezeti feltételek idonként 1ényegesen eltérhetnek az optimalistol, a novényeknek ezért
extrém viszonyokhoz is alkalmazkodniuk kell. A névények bizonyos szintig képesek az extrém
kornyezetben is tilélni, novekedni. A stressztiird képesség mértékében ugyanakkor oOriasi
eltérések vannak az egyes fajok kozott. Példaul a biiza nem szereti a szikes talajt, az arpa az
alacsony sotartalmu talajokon még nd, a sziksofii (Salicornia) vagy a sziki zsazsa (Lepidium
crassifolium) viszont kimondottan kedveli a magas sotartalmu talajokat (1. Abra).

A kornyezeti stressz €lettani hatasait mar tobb évtizede kutatjak, oriasi szakirodalma
van ennek a témanak. A stressztlird képesség genetikai és molekuldris alapjai viszont még
kevésbé ismertek. Az utobbi évtizedekben sikeriilt a stresszvalasz szabalyozasanak fontosabb
elemeit megismerni, jorészt az Arabidopsis thaliana modellndvény intenziv kutatasa révén. A
Kovetkezd fejezetekben a stressztilirés genetikai és molekularis szabalyozasanak legfontosabb
elemeit probalom Osszefoglalni.

Szarazsag 7 Szikes talaj

1. abra. Extrém kornyezeti viszonyok. A novényeknek specialis alkalmazkodoképességre van sziikségiik hogy
az ilyen kornyezetben tuléljenck és fejlodjenek.
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A stresszhatas kovetkezményei

A szarazsag vagy so stressz tobb hasonlo élettani kovetkezménnyel jar. Mindkét esetben
dehidratécio 1ép fel, ami ozmotikus stresszhez vezet. A szarazsag esetében a viz hidnya, mig a
talaj magas sotartalma az ozmotikus nyomas miatt akadalyozza a vizfelvételt. Az ozmotikus
stressz Onmagaban is sejt karosodassal jar, mert az elégtelen hiratalé folyadék a fehérjék
kicsapodasahoz, az enzimek miikodésének csokkenéséhez vezethet. A so stressz esetében a
karos ionok magas koncentracidja (féleg a natrium a klorid, és egyes nehézfémek) is
sejtkarositd folyamatokhoz vezethet. A toxikus ionok gatoljdk az erre érzékeny fehérjék,
enzimek miikodését, csokkenhettik a nélkiilozhetetlen dsvanyi anyagok, ionok felvételét.

A stresszhatasok kovetkezményeit mar sokan, sok szempontbdl vizsgaltdk. A novényt
karositd hatasok eredményeként ledll a novekedés, a sejtosztodas, a ndvény fejlédése. A novény
a novekedés mérséklésével a védekezO mechanizmusok felé tereli energidit. Fontos
kovetkezmény a fotoszintézis gatlasa, ami az elengedhetetlen metabolitok szintézisének, az
energia ellatds csokkenéséhez vezet. Ezzel kapcsolatos az ozmotikus hatdsok
kovetkezményeként a sztomak zarddasanak eredményeként a parologtatas, a levélen keresztiili
vizvesztés csokkenése. A gazcsere gatlasa elégtelen széndioxid felvételhez vezet, ami tovabb
csokkenti a fotoszintézist. A széndioxid asszimildcio részleges gatldsa ugyanakkor nem jelenti
a fény energia megkotésének csokkenését, ami az elektron aramlas gatlasdhoz és reaktiv oxigén
fajtak (szuperoxid, hidrogén peroxid, hidroxil gyokok stb.) felhalmozddasdhoz vezet. A reaktiv
oxigén fajtak oxidalhatjak a kiilonbozd életfontossagu sejtalkoté makromolekuldkat mint
példaul a fehérjéket, zsirokat, nukleinsavakat, ezaltal egy masodlagos, tigynevezett oxidativ
stressz kialakulasahoz vezethetnek. Az oxidativ folyamatok a ndvény tovabbi karosodasidhoz
vezetnek, amik extrém esetben sejthalalt eredményeznek (Munns, 2002). A ndvény maga
moddjan védekezik a karos hatasok ellen. Ozmoprotektans metabolitok (pl. bizonyos cukor
fajtak, egyes amino savak), segitik az ozmotikus stressz kiegyenlitését, a karos hatasok
mérseklését. Chaperon, hdsokk tipusu fehérjék bizonyos mértékig stabilizaljak az érzékeny
enzimek, struktar fehérjék szerkezetét, késleltetve degradalodasukat. A reaktiv oxigén fajtak
semlegesitéséért tobbféle mechanizmus felel. Az antioxidans metabolitok mint példaul az
aszkorbinsav, glutation, kozvetleniil képesek az oxidalé molekuldkat semlegesiteni. Az
antioxidans enzimek (pl. szuperoxid dizmutaz, aszkorbat peroxiddz, glutation reduktdz, stb.) a
reaktiv oxigének enzimes semlegesitését végzik (2. Abra). Mindezen folyamatok egy tobb
szintll, koordinalt genetikai/molekularis szintli szabalyozést igényelnek.
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2. abra. A s és szarazsag stressz hatdsa a magasabbrendi névényekre. Az Arabidopsis modellt alkalmazd
kisérletben a so stresszt NaCl locsolassal, a szarazsagot vizmegvonassal értiik el.

Genetikai alapok

Az extrém kornyezeti hatasok sordn fellépd abiotikus stresszel szembeni védekezést
szamos gén szabalyozza. A szarazsag, hideg vagy hotiirés, a szikeseken vald tulélés képessége
tipikusan sokgénes oroklddést mutat. Ezért klasszikus genetikai, nemesitési modszerekkel
lehetetlen vagy legalabbis nagyon nehéz az ilyen tipusu ellenalloképesség javitasa. Hosszas és
bonyolult nemesitési programok eredményeként ugyan sikeriilt egyes haszonnévények
ellenalloképességét javitani, de a kiilonbség altalaban kismértékli. Ugyanakkor a tolerans fajtak
sokszor kisebb hozamuak megfelelé koriilmények kozott, példaul az ontdzott foldeken, jo
mindségl talajokon mint az ott optimalis hozamot nyujtd, de stressz érzékeny fajtak. Az
oroklodés bonyolultsaga, valamint, a termesztett novények genetikai alkalmatlansaga miatt
egészen a kozelmultig az ellenalloképesség genetikai/molekularis szabalyozasa alig volt ismert.
Az attorést egy altalanosan elfogadott modell alkalmazasa hozta meg: az Arabidopsis thaliana
botanikai €s gazdasagi szempontbdl jelentéktelen novényfaj, de kivalléan alkalmas kisérleti
célokra. Bar a 20. szazad els6 felében mar folytak kutatdsok az Arabidopsis felhasznalasaval,
az Arabidopsis alkalmazasa ndvénybiologiai kisérletekben az 1990-es években terjedt el széles
korben. Meg kell emliteni, hogy a magyar szarmazasu Rédei Gyorgy professzor volt az egyik
uttoréje az Arabidopsis genetikanak, aki a 1960-70-es években végezte a genetikat megalapozo
kisérleteit (Rédei, 1975) (3. Abra).
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Tulajdonsagok:
» Csalad: Brassicaceae.
* Gyors életciklus: 3 hénap.
» KénnyUl szaporitas, sok mag.
* 5, apré kromoszéma.
* Hatékony transzformaciés modszerek (Agrobacterium).
* Sok mutans, nagy, hozzaférheté mutansgydjtemények.
* Nagyfelbontasu genetikai és fizikai térkép.
*Legkisebb ismert névényi genom méret (125 Mb).
* Ismert genomikus DNS szekvencia
2000: az elsé megszekvenalt névényi genom.
2016-ban: 33.600 ismert gén
* Legtdbb alapkutatast az Arabidopsis-on végzik
* Pu-bMed: 64 ezer kézlemény.
* Interneten elérhetd komplex adatbazisok
(pl. TAIR, Araport).

3. dbra. Az Arabidopsis thaliana mint modellnovény.

Miért valt az Arabidopsis egy altalanosan elfogadott modellé? Az Arabidopsis-nak tobb
olyan tulajdonsaga van, ami alkalmassa teszi kisérleti célokra. Kisméretli, igénytelen, torozsas
novény, egy négyzetméteren tobb szaz is felnevelhetd. Alapjaban véve Onbeporz6, ami
megkonnyiti a genetikailag tiszta vonalak fenntartdsat. Emellett konny(i keresztezni, ami a
genetikai analizis alapja. Gyors tenyészidejii névény, 3 honap alatt is magot hoz, ami egy év
alatt 4 generacio felnevelését is lehetdvé teszi. Erre a novényfajra dolgoztak ki a legkdnnyebb,
leghatékonyabb transzformacidos modszert, ami lehetdvé teszi a traszgenikus ndvények,
inszerciés mutansok tomeges eloallitdsat, iranyitott gén analizist. Nem utolsosorban, az
Arabidopsis rendelkezik a legkisebb genom mérettel a magasabbrendii novények kozott, ennek
koszonhetden novények koziil eldszor az Arabidopsis genom szekvencidjat hataroztdk meg
(Arabidopsis, 2000). A koncentralt kutatd munka eredményeként ma mar tobb szazezer mutans
all rendelkezésre a gének funkciondlis analiziséhez, tobb szaz, kiillonb6zo €él6helyen gyiijtott
varians ismert a természetes variabilitas vizsgalatdhoz. Az interneten hozzaférhetd gén, cDNS
és mutdnsgylijtemények az utobbi években kiegésziiltek génexpresszids, metilacids,
metabolomikai vagy prometomikai adatbazisokkal, amik komplex in sziliko analizist tesznek
lehetdvé.

Stressz érzékelés és a stresszvalasz szabalyozasa

A kornyezeti elvaltozasok érzékelése az elsd lépés ami meghatdrozza a ndvény
valaszreakcidjat. Altaldban olyan specialis receptor fehérjék kapcsoljak be a jelatviteli
folyamatokat, amik kiilsé hatasra konformacié valtozason mennek keresztiil, ami modositja az
aktivitasukat. A kiilonbozd kdrnyezeti stresszhatasok érzékelésérdl elég kevés informécio all
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rendelkezésre. Az ozmotikus valtozasokat Arabidopsis-ban egy membranhoz kotott hisztidin
kindz (ATHKI1) ozmoszenzor képes érzékelni, ami hasonl6 az éleszté szenzor fehérjéjéhez
(Urao et al., 1999). Hasonlo szerzor fehérjét taldltak a rizsben is, ami arra utal, hogy az
ozmoszenzorok hasonloak a kiilonbozé novényekben (Kushwaha et al., 2014). Az ATHK1
tipusu érzékelok mellett valosziniileg mas receptorok is részt vesznek az ozmotikus stressz
érzékelésében. A tobbi stressz tipus érzékelése még kevésbé ismert. A membranhoz kapcsolt
SOS1 antiporterrdl gyanitjak, hogy részt vesz a so stressz érzékelésében, de ezt eddig nem
sikeriilt egyértelmiien bizonyitani (Hasegawa et al., 2000). Az oxidativ stressz érzékelésében
bizonyos, hidrogén peroxidra érzékeny hdsokk faktorok vehetnek részt, amelyek aktivitasa
redox egyensulytol fliggd trimerizaciot feltételez (Miller and Mittler, 2006) (Perez-Salamo et
al., 2014).

A sejten beliili jelatvitel tobb 1épésben, szamos metabolikus illetve enzimatikus szerepld
kozremiikddésével valosul meg. Az ozmotikus és sO stressz jelatvitel fontos komponensei a
foszforilacios reakciok, amelyek specialis cél fehérjék poszt-transzkripcios modositasaért
felelnek. A MAP kinéz kaszkadokrol ismert, hogy tobb stresszhatas jelatvitelében résztvesznek.
Az Arabidopsis MPK3, MPK4 és MPK6 kindzokrdl tudjuk, hogy az oxidativ jeleket kozvetitik.
A peroxid szignal szdrmazhat abiotikus vagy biotikus hatdsokbol is. A MPK4 valamint MPK7
kinazok a so6 és a szarazsag stresszhatasok kozvetitésében is részt vesznek (Colcombet and Hirt,
2008; Sinha et al.,, 2011). A SnRK2 kindzok elsésorban az ozmotikus stresszvalasz
szabalyozasaban vesznek részt. A SNRK2.1/4/5/7/8/9/10 alcsoport elsésorban abszcizinsavtol
(ABA) fiiggetlen mddon kozvetiti az ozmotikus stresszhatds jeleit. A jobban ismert
SNRK2.2/3/6 alcsoport, ami foleg az ABA jelatvitelben fontos (Fujii et al., 2011; Kulik et al.,
2011). Az ABA a szarazsag és so stressz-hez kapcsolodd molekularis valasz legfontosabb
szabalyoz6 hormonja. A stressz soran megemelkedd ABA hormon PYR/PYL receptor csaladba
tartoz6 fehérjékhez kotddve inaktivalja a jelatvitelt gatlo PP2C tipusu foszfatdzokat (pl. ABII,
ABI2). A foszfatizok ABA hiadnyaban defoszforilaljak és inaktivaljak a SnRK2.2/3/6
kinadzokat. ABA hatasara a PP2C-k disszocidlnak a SnRK2 kinazokrol, a gatlas megsziinik, ami
a harom SnRK2 kinaz aktivacidjaval jar (Sheard and Zheng, 2009). Az aktiv SnRK2 kindzok
foszforilaljak a cél fehérjéket, amik kozott fontos transzkripcios faktorok (pl. ABIS, ABF1,
ABF3), és a sztoma zarodasban kulcsfontossagu ion transzporterek (pl. SLACI1, KATI)
talalhatok (Finkelstein, 2013; Yoshida et al., 2015). A sztoma zarodasért a SNRK2.6 altal
foszforilalt és aktivalt SLACI1 ion csatorna felelés, mig a KATI1-t a foszforilalas gatolja
(Yoshida et al., 2015; Yu et al., 2015). Az ABA érzékenység alapvetden meghatarozza a
szarazsagtiirés mértékét (4. Abra).
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Szaritott névények

4. abra. Egy ABA érzékeny mutans (pprd0-1) gyorsabb sztomazarodas révén jobban tuléli a szaritassal jard
vizvesztést mint a vadtipusu novény (Col-0).

Az ABRE promoter elemhez kapcsolddod bZIP tipusu ABIS transzkripcids faktor a mag
érését segiti és a csirdzast gatolja, mig az ABF/AREB transzkripcios faktorok a kifejlett
novényben aktivaljdk a stressz ¢s ABA indukalt géneket az ozmotikus hatidsra. Az ABA
jelatvitelt ezen kiviil az intracellularis kalcium koncentracio6 valtozasai, kalcium fiiggd kinazok,
lipid jelatvitel komponensei, reaktiv oxigén molekulak is befolyadsoljak. A transzkripcios
szabalyozas fontos résztvevoi az ABI3 és a AP2 tipusi ABI4 transzkripcios faktorok, amik
elsdsorban a mag €rését €s a csirazast ellendrzik és a MYB tipust transzkripcios faktorok, amik
szintén az ABA jelatvitel pozitiv szabalyozéi (Finkelstein, 2013), (5. Abra).

Az ABA jelatvitel mellett fontosak a stressz jelatvitel ABA-t6] fiiggetlen szabalyozasi
folyamatai. Az AP2/ERF transkripcios csaladba tartoz6 DREB/CBF transzkripcios faktorok a
DRE promoter elemet ismerik fel, és hozza kapcsolodva aktivaljak a stressz-indukalt cél
géneket. A DREB/CBF faktorok és az altaluk szabalyozott gének a hideggel, a so és
szarazsagstresszel szembeni tolerancia kulcs elemei (Agarwal et al., 2006). A RAP2 csoportba
tartoz0 ERF transczkripcios faktorok az oxigénhianyos kornyezetben (pl. aradés) valo
tuléléshez sziikségesek (Perata and Voesenek, 2007). A RAP2 faktorok az anoxids allapot
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szenzoraiként is mitkddnek, mert aktivitdsukat egy oxigénhianytdl fliggd N terminalis régio
stabilizalja (N-end rule pathway) (Licausi et al., 2011). A hipoxia mellett a RAP2 tipusu
faktorok az ozmotikus €s oxidativ stresszvalaszt is szabalyozzak (Papdi et al., 2015).

A hostresszel szembeni valaszokat szinén ABA-tdl fliggetlen jelatviteli rendszerek
szabalyozzak. Legfontosabb komponensei a hdsokk transzkripcios faktorok (HSF), amik a
magas homérsékletre aktivalédo géneket aktivaljak. A névényekben a HSF fehérjéket egy
komplex géncsalad kodolja. Arabidopsis-ban 21 HSF gént ismeriink, amik kozt pozitiv és
negativ szabalyoz6 funkcioval rendelkezok is el6fordulnak. A ndvényi hdsokk faktorok nem
csak a magas homérséklettel kapcsolatos szabalyozasban vesznek részt, egyes faktorok mas
stresszhatdsokkal (s6, szarazsag, oxidativ stressz, sériilés, stb.) szembeni ellenalloképességet is
befolyasoljak (Scharf et al., 2012). Jellemzdjiik, hogy stresszhatasra trimerizalodnak, és a
sejtmagban a h6sokk elemeket (HSE) tartalmazo gének promoteréhez kapcsolddva aktivaljak a
transzkripciot. A sejt redox allapota befolyasolja a trimerek stabilitdsat, ami bizonyos szenzor
funkciora is enged kovetkeztetni (Miller and Mittler, 2006). Az “A” tipusit HSF fehérjék a
héstressz legfontosabb pozitiv szabalyozo faktorai (Scharf et al., 2012). Erdekes a HSFA4A
faktor funkcidja nem els@sorban a hdsokk karos hatdsanak kivédése, hanem a s6, nehézfém, és
altalaban az oxidativ stresszel szembeni valaszreakcidk aktivalasa. A HSFA4A faktort a MPK3
¢s MPK6 MAP kinazok foszforilaljak, ami fontos a transzkripcios aktivitashoz (Perez-Salamo
et al., 2014) (5. Abra).

Szarazsag S6 stressz

Stressz Hideg g \ /

Hormonok,

jel molekulak
T
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1
Foszfatazok

1

1

1
Transzkripciés \
N faktorok o \ HD

o & B R

T RD22 RD29A, RD29B, ERD1
Cél gének RD29A APX1 HSPs RAB18, P5CS1

5. abra. A stresszvalaszt szabalyozo jelatviteli folyamatok vézlata. Baloldalt az érzékelés a jelatvitel és
transzkripcids szabalyozas kategoriai, jobboldalt az egyes stressz tipusokhoz kapcsolhat6 szabalyozasi folyamatok
kapcsolodasai lathatok.

Metabolikus folyamatok.

A karos kornyezeti hatasok soran tobbféle élettani, metabolikus és fejlodési valtozast
lehet megfigyelni. A s6 stressz soran az egyik jellemzd valtozas az ion egyensuly modosulésa.
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A membranon keresztiili ion felvételt és leadast meghatarozo ion transzporterek aktivitasa kulcs
fontossagu a so tolerancia meghatarozasadban. A plazma membranon keresztiil az ion felvételt
¢s a K+/Na+ egyensulyt a HKT transzporter iranyitja (Davenport et al., 2007). Durum buzabol
szarmazd HKT transzporterekkel sikeriilt a kenyérbuza sé tolerancidjat javitani, ami a levél
sotartalmanak csokkenésével volt elérhetdé (James et al., 2011). A NHX1 csaladba tartozo
Na+/H+ antiporterek a Na+ ionokat a vakudlumba pumpaljak, ezaltal csokkentik a citoplazma
lokalizalt SOS1 Nat/H+ antiporter viszont a Nat+ ionok elavolitasaért felelds, ami
kulcsfontossagu a citoplazma mitkodéséhez magas soétartalmu kézegben (Shi et al., 2000). A
SOSI1 fehérjét a SnRK3 tipustt SOS2 kinaz foszforilalja és aktivalja, amit viszont a SOS3
kalcium szenzor révén a Ca2+ ion tartalom szabalyozasa alatt all (Zhu, 2003). A SOS1 rendszer
kapcsolatban all az ABA szabalyozéssal is és az ion egyensuly fenntartdsanak meghatarozo
szabalyoz6 mechanizmusa (Chinnusamy et al., 2004).

A prolin metabolizmus a stressz ellendlloképesség egy masik meghatarozo szerepldje.
A prolin egy kiilonleges aminosav, ami elsdsorban szarazsag ¢€s so stressz soran halmozodik fel
anovényi szovetekben (Szabados and Savoure, 2010). Az ozmotikus stresszt kivaltd szarazsag
vagy sO mellett prolin felhalmozoddast irtak le nehézfémek (Schat, 1997), bizonyos
vegyianyagok, oxidativ stressz (Ben Rejeb et al., 2014), foszfor ¢hezés (Aleksza et al., 2017),
UV fény (Saradhi et al., 1995) és egyes mikroorganizmusok (Fabro et al., 2004) hatasara.
Korabban a prolint mint ozmoprotektans vegyliletet emlegették, de mara kideriilt hogy tobb
funkcidja lehet. Szerepe van egyes reaktiv molekulak (ROS) semlegesitésében, a redox
egyensuly fenntartisaban, bizonyos enzimek stabilizalasdban, de az energia hdaztartas
szabalyozasaban is (Kavi Kishor and Sreenivasulu, 2014; Bhaskara et al., 2015; Signorelli,
2016). A prolin a citoplazmaban vagy kloroplasztban szintetizalodik, elsdsorban
glutaminsavbol (Székely et al., 2008; Szabados and Savoure, 2010). A bioszintézis egy reduktiv
folyamat, ami stressz koriilmények kozott segithet a kloroplasztisz elektron transzportjat
stabilizalni (De Ronde et al., 2004). A mitokondriumban végbemend prolin degradacid két
oxidacios lépésbol all, ami elektronokat, igy energidt szolgaltathat a mitokondrialis elektron
transzport részére. Az utobbi években jelent meg néhany publikicié a prolin metabolizmust
szabalyozo génekrdl. A stressz soran a prolin bioszintézist ABA fiiggd és fiiggetlen jelatviteli
mechanizmusok is szabalyozzak. A bioszintézist ellendérzd pirrolin-5-karboxilat szintdz 1
(P5CS1) gén aktivalasaért nagy valdszinliséggel ABF tipust transzkripcids faktorok feleldsek,
de azt MYB és ANAC faktorok is befolyasoljak. A fény szabalyozast a HYS transzkripcios
1évé P1BS szekvencia elemet felismer6 MYB tipusat PHRI1 és PHLI faktorok feleldsek
(Alekszaetal., 2017). A prolin degradacié meghatarozé 1épését a prolin dehidrogenaz (ProDH)
katabolizalja, ami ozmotikus stressz alatt gatlas alatt 4ll. Stressz utan megemelkedik a ProDH1
aktivitasa, amit bZIP tipusu transzkripcios faktorok szabalyoznak (Satoh et al., 2004). A prolin
oxidacionak fontos szerepe van a hiperszenzitiv reakcio (HR) soran kialakulé programozott
sejthalal 1étrejottében, mert a mitokondrium felpdrgetett prolin oxidacidja mitokondrialis ROS-
t general, ami a PCD egyik legfontosabb szignalja. A PCD-t és a prolin oxidaciot az avirulens
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mikroorganizmusok tamadasakor aktivaloddé ProDH és a PSCDH enzimek szabalyozzak
(Cecchini et al., 2011).

Konkluzio

Az extrém kornyezetben valo tulélés, novekedés magasfokt alkalmazkodoképességet
kivan a novényekt6l. Az alkalmazkodast lehetévé tevd fejlédési, élettani, metabolikus
valtozasokat tobb szinti koordinalt szabalyozasi rendszer ellenérzi (5. Abra). A modell
novények valamint a rendszerszinti analizist lehetévé tevé modszerek alkalmazésa lehetévé
tette, hogy a szdmos gén altal ellenérzott folyamatok bizonyos elemeirdl ma mar pontos
ismereteink vannak, de a szabalyozéas Osszességét még nem ismerjiikk. A modellndvények
mellett ma elsésorban a haszonndvények ellenalloképességét szabalyozo gének, gén variaciok,
epigenetikai szabalyozd mechanizmusok kutatdsa, valamint az extrém viszonyokhoz jol
alkalmazkodott halofita és xerofita fajok, valtozatok kutatdsa a leggyorsabban fejlodo tertiilet.
Az 1) genetikai, genomikai mddszerek alkalmazasaval tobbféle modon is lehetségessé valt a
haszonnovények ellenalloképességének javitasa. Sikeriilt olyan genetikailag modositott vagy
genom szerkesztett fajtadkat is eldallitani, amelyek jobban tlirik a szarazsagot, jobban nének,
magasabb termést hoznak a szikes vagy alacsony tapértékii talajokon (6. Abra). Az igéretes
eredmények a tobb sikon folyd kutatdsoknak koszonhetéek, amelyekben a genetikai,
molekularis és rendszerszintli technologiaké volt a f6 szerep.

nif,térsyf;gk / Arabidopsis modell \
(Arabidopsis rokon) Haszonnévények

gén
kényvtar 4 o
Genetikai szlirés
Lepidium  Thellungiella Arabidopsis i
crassifolium salsuginea transzformacié lisaimazdsgk:
Gén azonositas, Génatvitel
klénozas, jellemzy Genom
P T " szerkesztés,
S6 és hidegt(iré Molekularis
nemesités,
Tudomanyos TILLING
informacio GWAS

6. abra. Az extremofil (halofita, xerofita) ndvényfajok alkalmazasa az adaptaciot, toleranciat meghatarozo
gének, gén formak azonositasara. A halofitakbol szarmazé génkonyvtarat Arabidopsis modellbe vittiik, ahol
genetikai szliréssel azonositottuk a fokozott tolerancidért felelés géneket. A gének jellemzése segitett
megérteni a stressz tolerancia genetikai alapjait, és hozzajarul a haszonndvények ellenalloképességének
noveléséhez (Rigo et al., 2016).

Referenciak

10
Szegedi Tudomanyegyetem
Cim: 6720 Szeged, Dugonics tér 13.
www.u-szeged.hu
www.szechenyi2020.hu



SZECHENYI @
EFOP-3.4.3-16-2016-00014

Agarwal PK, Agarwal P, Reddy MK, Sopory SK (2006) Role of DREB transcription factors
in abiotic and biotic stress tolerance in plants. Plant Cell Rep 25: 1263-1274

Aleksza D, Horvath GV, Sandor G, Szabados L (2017) Proline Accumulation Is Regulated
by Transcription Factors Associated with Phosphate Starvation. Plant Physiol 175: 555-567

Arabidopsis (2000) Analysis of the genome sequence of the flowering plant Arabidopsis
thaliana. Nature 408: 796-815

Ben Rejeb K, Abdelly C, Savoure A (2014) How reactive oxygen species and proline face
stress together. Plant Physiol Biochem 80: 278-284

Bhaskara GB, Yang TH, Verslues PE (2015) Dynamic proline metabolism: importance and
regulation in water limited environments. Front Plant Sci 6: 484

Cecchini NM, Monteoliva M1, Alvarez ME (2011) Proline dehydrogenase contributes to
pathogen defense in Arabidopsis. Plant Physiol 155: 1947-1959

Chinnusamy V, Schumaker K, Zhu JK (2004) Molecular genetic perspectives on cross-talk
and specificity in abiotic stress signalling in plants. J Exp Bot 55: 225-236

Colcombet J, Hirt H (2008) Arabidopsis MAPKs: a complex signalling network involved in
multiple biological processes. Biochem J 413: 217-226

Davenport RJ, Munoz-Mayor A, Jha D, Essah PA, Rus A, Tester M (2007) The Na+
transporter AtHKT1;1 controls retrieval of Na+ from the xylem in Arabidopsis. Plant Cell
Environ 30: 497-507

De Ronde JA, Cress WA, Kruger GH, Strasser RJ, Van Staden J (2004) Photosynthetic
response of transgenic soybean plants, containing an Arabidopsis PSCR gene, during heat
and drought stress. J Plant Physiol 161: 1211-1224

Fabro G, Kovacs I, Pavet V, Szabados L, Alvarez ME (2004) Proline accumulation and
AtP5CS2 gene activation are induced by plant-pathogen incompatible interactions in
Arabidopsis. Mol Plant Microbe Interact 17: 343-350

Finkelstein R (2013) Abscisic Acid Synthesis and Response. Arabidopsis Book 11: e0166

Fujii H, Verslues PE, Zhu JK (2011) Arabidopsis decuple mutant reveals the importance of
SnRK2 kinases in osmotic stress responses in vivo. Proc Natl Acad Sci U S A 108: 1717-
1722

Gaxiola RA, Rao R, Sherman A, Grisafi P, Alper SL, Fink GR (1999) The Arabidopsis
thaliana proton transporters, AtNhx1 and Avpl, can function in cation detoxification in
yeast. Proc Natl Acad Sci U S A 96: 1480-1485

Hasegawa PM, Bressan RA, Zhu JK, Bohnert HJ (2000) Plant Cellular and Molecular
Responses to High Salinity. Annu Rev Plant Physiol Plant Mol Biol 51: 463-499

James RA, Blake C, Byrt CS, Munns R (2011) Major genes for Na+ exclusion, Nax1 and
Nax2 (wheat HKT1;4 and HKTL1;5), decrease Na+ accumulation in bread wheat leaves
under saline and waterlogged conditions. J Exp Bot 62: 2939-2947

Kavi Kishor PB, Sreenivasulu N (2014) Is proline accumulation per se correlated with stress
tolerance or is proline homeostasis a more critical issue? Plant Cell Environ 37: 300-311

Kulik A, Wawer |, Krzywinska E, Bucholc M, Dobrowolska G (2011) SnRK2 protein
kinases--key regulators of plant response to abiotic stresses. OMICS 15: 859-872

Kushwaha HR, Singla-Pareek SL, Pareek A (2014) Putative osmosensor--OsHK3b--a
histidine kinase protein from rice shows high structural conservation with its ortholog
AtHK1 from Arabidopsis. J Biomol Struct Dyn 32: 1318-1332

Licausi F, Kosmacz M, Weits DA, Giuntoli B, Giorgi FM, Voesenek LA, Perata P, van
Dongen JT (2011) Oxygen sensing in plants is mediated by an N-end rule pathway for
protein destabilization. Nature 479: 419-422

Miller G, Mittler R (2006) Could heat shock transcription factors function as hydrogen
peroxide sensors in plants? Ann Bot 98: 279-288

11
Szegedi Tudomanyegyetem
Cim: 6720 Szeged, Dugonics tér 13.
www.u-szeged.hu
www.szechenyi2020.hu



SZECHENYI @
EFOP-3.4.3-16-2016-00014

Munns R (2002) Comparative physiology of salt and water stress. Plant Cell Environ 25: 239-
250

Papdi C, Perez-Salamo I, Joseph MP, Giuntoli B, Bogre L, Koncz C, Szabados L (2015)
The low oxygen, oxidative and osmotic stress responses synergistically act through the
ethylene response factor VII genes RAP2.12, RAP2.2 and RAP2.3. Plant J 82: 772-784

Perata P, Voesenek LA (2007) Submergence tolerance in rice requires Subl1A, an ethylene-
response-factor-like gene. Trends Plant Sci 12: 43-46

Perez-Salamo I, Papdi C, Rigo G, Zsigmond L, Vilela B, Lumbreras V, Nagy I, Horvath
B, Domoki M, Darula Z, Medzihradszky K, Bogre L, Koncz C, Szabados L (2014) The
heat shock factor A4A confers salt tolerance and is regulated by oxidative stress and the
mitogen-activated protein kinases MPK3 and MPKG®6. Plant Physiol 165: 319-334

Rédei GP (1975) Arabidopsis as a genetic tool. Annu Rev Genet 9: 111-127

Rigo G, Valkai I, Farago D, Kiss E, Van Houdt S, Van de Steene N, Hannah MA, Szabados
L (2016) Gene mining in halophytes: functional identification of stress tolerance genes in
Lepidium crassifolium. Plant Cell Environ 39: 2074-2084

Saradhi PP, Alia, Arora S, Prasad KV (1995) Proline accumulates in plants exposed to UV
radiation and protects them against UV induced peroxidation. Biochem Biophys Res
Commun 209: 1-5

Satoh R, Fujita Y, Nakashima K, Shinozaki K, Yamaguchi-Shinozaki K (2004) A novel
subgroup of bZIP proteins functions as transcriptional activators in hypoosmolarity-
responsive expression of the ProDH gene in Arabidopsis. Plant Cell Physiol 45: 309-317

Scharf KD, Berberich T, Ebersberger I, Nover L (2012) The plant heat stress transcription
factor (Hsf) family: structure, function and evolution. Biochim Biophys Acta 1819: 104-
119

Schat H, Sharma, S.S., and Vooijs, R. (1997) Heavy metal-induced accumulation of free
proline in a metal-tolerant and a nontolerant ecotype of Silene vulgaris. Physiol. Plant. 101:
477-482

Sheard LB, Zheng N (2009) Plant biology: Signal advance for abscisic acid. Nature 462: 575-
576

Shi H, Ishitani M, Kim C, Zhu JK (2000) The Arabidopsis thaliana salt tolerance gene SOS1
encodes a putative Na+/H+ antiporter. Proc Natl Acad Sci U S A 97: 6896-6901

Signorelli S (2016) The Fermentation Analogy: A Point of View for Understanding the
Intriguing Role of Proline Accumulation in Stressed Plants. Front Plant Sci 7: 1339

Sinha AK, Jaggi M, Raghuram B, Tuteja N (2011) Mitogen-activated protein kinase
signaling in plants under abiotic stress. Plant Signal Behav 6: 196-203

Szabados L, Savoure A (2010) Proline: a multifunctional amino acid. Trends Plant Sci 15: 89-
97

Székely G, Abraham E, Cséplo A, Rigo6 G, Zsigmond L, Csiszar J, Ayaydin F, Strizhov N,
Jasik J, Schmelzer E, Koncz C, Szabados L (2008) Duplicated P5CS genes of
Arabidopsis play distinct roles in stress regulation and developmental control of proline
biosynthesis. Plant J 53: 11-28

Urao T, Yakubov B, Satoh R, Yamaguchi-Shinozaki K, Seki M, Hirayama T, Shinozaki
K (1999) A transmembrane hybrid-type histidine kinase in Arabidopsis functions as an
osmosensor. Plant Cell 11: 1743-1754

Yokoi S, Quintero FJ, Cubero B, Ruiz MT, Bressan RA, Hasegawa PM, Pardo JM (2002)
Differential expression and function of Arabidopsis thaliana NHX Na+/H+ antiporters in
the salt stress response. Plant J 30: 529-539

Yoshida T, Mogami J, Yamaguchi-Shinozaki K (2015) Omics Approaches Toward Defining
the Comprehensive Abscisic Acid Signaling Network in Plants. Plant Cell Physiol 56:

12
Szegedi Tudomanyegyetem
Cim: 6720 Szeged, Dugonics tér 13.
www.u-szeged.hu
www.szechenyi2020.hu



SZECHENY!I

EFOP-3.4.3-16-2016-00014

1043-1052

Yu F, Wu Y, Xie Q (2015) Precise protein post-translational modifications modulate ABI5
activity. Trends Plant Sci 20: 569-575

Zhu JK (2003) Regulation of ion homeostasis under salt stress. Curr Opin Plant Biol 6: 441-

445

13
Szegedi Tudomanyegyetem
Cim: 6720 Szeged, Dugonics tér 13.
www.u-szeged.hu
www.szechenyi2020.hu



