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1. Bevezetés

A novények a Napbol szarmazo elektromégneses sugéarzast hasznaljak fel életiik soran
szamos létfontossagu folyamathoz, tobbek kozott a fotoszintézishez. A fotokémiai reakcidok
soran a napfény energidjat hasznositjdk a 1égkori szén-dioxid redukcidjahoz, amely
nélkiilozhetetlen a szerves anyag eldallitaisahoz. Ennek eredményeként a fény mennyisége ¢és
mindsége nemcsak a ndovények ndvekedésére, hanem fenotipusukra és szoveti felépitésiikre is
jelentds hatédst gyakorol. A napfény hullamhossz alapjan kiilonb6z6 tartomanyokra oszthato:
UV-C-re (280 nm alatt), UV-B-re (280-315 nm), UV-A-ra (315400 nm), lathato fényre
(fotoszintetikusan aktiv sugarzas, PAR 400-740 nm), valamint infravords részre (740 nm
folott). Az UV-C sugarzast az dzonréteg teljes mértékben abszorbedlja, az UV-B sugarzast
nagymértékben, mig az UV-A sugarzast csak részben sziiri ki. Az UV-sugarzads mindharom
tipusa hatassal lehet a novényekre, de ezek koziil az UV-B és UV-A a legjelentdsebbek a
természetes kornyezetben, ahol szabdlyozzak a ndvények élettani folyamatait, mikdzben
bizonyos koriilmények kozott karositd hatasuk is érvényesiilhet (Hideg és mtsai. 2013.).

A fiatal mezOgazdasagi ndvények esetében az UV-sugarzasnak valo kitettség kiilondsen
kritikus lehet, mivel ezek a novények gyakran még nem rendelkeznek megfelelé védelmi
mechanizmusokkal, igy érzékenyebbek az erds fényviszonyok altal okozott stresszre. A
foliasadtorban vagy iiveghdzban novekvd palantdk gyakran UV-sugarzastol mentes
kornyezetben fejlédnek, igy UV-naiv novényként keriilnek ki a szabadba, ahol kdzvetlen
napfénynek, igy erdsebb fényviszonyoknak vannak kitéve. Ez a hirtelen kornyezeti valtozas
védelem hianyaban jelentOsen csokkentheti a tulélési ratdjukat. A mezdgazdasagban tobbféle
abiotikus stresszhez torténd alkalmazkodas eldsegitésére is alkalmaznak primingot, példaul
szarazsagstresszhez vagy sostresszhez torténd akklimatizacidhoz is (Pastor és mtsai. 2013;
Ehab és mtsai. 2016; Abid és mtsai. 2016). A priming technika jellemzden vegyszerek
hasznalataval torténik, azonban kutatdsunkban alternativ megoldasként az UV-kezelést
helyezziik eldtérbe. Ez a modszer mind UV-B, mind UV-A sugarzéssal végezhetd, amelyek
nagy befolyéssal birnak tobbek kozott a levélfeliilet, a szdrhossz, a pigmenttartalom ¢és a
fotoszintézis folyamatainak szabdlyozasara is (Dhanya és mtsai. 2017; Harris és mtsai. 2023).

Kutatasaink soran gazdasagilag fontos haszonndvénnyel, veteménybabbal dolgozunk
(Phaseolus vulgaris L.), amely kiilondsen alkalmas az UV-kezelések vizsgalatara, mivel
palantainak két sziklevele idedlis feliiletet biztosit az UV-kitettség szempontjabol.

Vizsgalataink elsé 1épésében 0Osszehasonlitjuk az UV-kezelésen atesett ¢és a kezeletlen
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sziklevelek novényélettani paramétereit, hogy meghatarozzuk az UV-sugarzas altal indukalt
alkalmazkodasi valaszokat. Ezt kovetéen mindkét ndvénycsoport esetében megvarjuk az elsé
két kifejlett levél megjelenését, majd ezeket Osszehasonlitjuk a sajat szikleveleikkel. A
kiértékelés soran az egyes fejlettségli levelek kozotti kommunikécios folyamatok jelenlétére
keresiink élettani bizonyitékokat. Amennyiben sikeriil igazolnunk a kommunikéacio meglétét,
bizonyithatova valik, hogy a sziklevelek UV-primingjének pozitiv hatasai a kifejlett levelekben
is érvényesiilnek. Eredményeink igy hozzéjarulhatnak a sikeres ndvényi priming kialakitasahoz
anélkiil, hogy kdzvetlen kezelést alkalmaznank a mar kifejlett leveleken. Osszességében tehat
kutatasunk arra irdnyul, hogy a szikleveles allapotban végzett UV-kezelés javitsa a palantak

késobbi tulélési esélyeit, és ezzel hozzajaruljon a jovobeli terméshozam névekedéséhez.

2. Irodalmi attekintés

Az UV-B sugarzas jelentésége

Az ultraibolya sugarzas alapveté szerepet jatszik a foldi Okoszisztémak
szabalyozasaban. A ndvények kiilonosen érzékenyek az UV-B (280nm-315nm) sugarzasra,
amely egyszerre stresszor és kornyezeti jelz6ként miikodik. Az UV-B sugarzas okozta
fiziologiai és biokémiai valtozasok megértése kiilondsen fontossa valt az 6zonréteg csokkenése
¢s az éghajlatvaltozas miatt (Barnes és mtsai. 2019). Az UV-B sugarzas intenzitasa és spektralis
Osszetétele jelentds foldrajzi €s id6beli valtozékonysagot mutat. Aphalo (2018) a TUV modell
segitségével bebizonyitotta, hogy a sugarzds intenzitdsa erdteljesen fligg a foldrajzi
sz€lességtol, az évszaktdl €és a napszaktol. Ez kiilonosen fontos a ndvények védelmi
stratégiainak vizsgalatakor, mivel az UV-B tolerancia szintje nagymértékben valtozhat az egyes
Okoszisztémakban. Az UV-B sugarzas hatasai két kategdridba sorolhatok: stressz €s szabalyozo
mechanizmusok. Jansen és Bornman (2012) tanulmanyukban kiemelték, hogy az UV-B
sugarzas fokozza a reaktiv oxigénszarmazékok (ROS) képzddését, amelyek oxidativ karosodast
okozhatnak. A nodvények ROS-termelését befolyasold kiils6 stressztényezok Ilehetnek
biotikusak (mas szervezetek altal kivaltott) vagy abiotikusak (a kémiai vagy fizikai kérnyezet
valtozasaibol eredd). Az UV-B specifikus szabalyozé mechanizmusokat is beindit, tobbek
kozott példaul a ndvények flavonoid termelését €s a sejtszintli jelatvitelt.

A reaktiv oxigéngyokok és antioxidins mechanizmusok szerepe
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1. dbra A dolgozatban vizsgalt H,O»-
tartalom szabalyozasanak sematikus képe

Az UV-B sugarzas egyik legjelentésebb hatasa a ROS molekuldk, példaul a szuperoxid-
anion (O2), a hidrogén-peroxid (H202) és a hidroxil-gyok (OH-) megndvekedett termelése
(Asada 2006). Ezen molekuldk egyensulya kritikus a ndvényi sejtek szamdara, mivel a talzott
ROS-termelés oxidativ stresszt és sejtkarosodast okozhat (Apel és Hirt 2004).

A szuperoxid-dizmutazok (SOD-ok) az antioxidans enzimek koz¢ tartoznak, amelyek a
szuperoxid-aniont hidrogén-peroxidda alakitjak, igy ez a folyamat kulcsfontossagti a ROS-
szintek szabalyozasaban, hozzéjarul a sejtek oxidativ kdrosoddsdnak minimalizalasdhoz (Barta
¢s mtsai. 2004). A SOD-enzimeket fém-kofaktoraik alapjan csoportosithatjuk: mangan (Mn),
vas (Fe) és réz/cink (Cu/Zn) SOD-enzimekre. A Mn-SOD a mitokondriumokban és a
peroxiszomakban, a Fe-SOD a kloroplasztiszokban ¢€s a peroxiszomakban, a Cu/Zn-SOD pedig
a kloroplasztiszokban, a peroxiszoméakban, a citoszolban és az apoplasztban fordul eld
(Természet Vilaga 152. évf. 2. sz. 2021.).

A hidrogén-peroxid (H20:2) kiilonleges helyet foglal el a reaktiv oxigénszarmazékok
kozott, mivel kettds szerepet jatszik. Egyrészt karositd agensként, nagy koncentracioban a H2O2
oxidativ kérosodast (oxidativ stresszt) okozhat a fehérjékben, membranlipidekben és mas
sejtkomponensekben, végiil pedig programozott sejthalalhoz vezethet, igy a névények ennek
az ellensulyozéasara enzimatikus és nem-enzimatikus antioxidans védelmi rendszereket
alakitottak ki. Masrészt alacsony koncentracidban fontos jelzomolekulaként miikodik a H20z,
amely szamos védelmi mechanizmust aktival (Czégény és mtsai. 2014) és kiilonbozd fiziologiai
folyamat szabalyozasaban részt vevd géneket aktivalja (Habibi 2014).

A kornyezeti stressz ROS-termelddéshez vezet, amelyb6l H20:2 is keletkezik. Kiilonleges
tulajdonsaga, hogy képes szabadon diffundalni a sejtmembranokon keresztiil, ami nemcsak a

karosodas elterjedését, hanem a stresszre adott valaszok egyiittes iranyitasat is lehetdvé teszi.



Emellett viszonylag hosszu ¢élettartamanak koszonhetdéen kozponti szerepe van a stresszhez
kapcsolodo jelatviteli utvonalakban (Meller és mtsai. 2007). A ndvények H2O»-érzékelése

lehetévé teszi a gyors valaszreakciokat, példaul az antioxidans enzimek szintézisét.

pS
ot
\,\\,09‘ X .
k- )
| Ay
= w 2 '\P"‘Y‘
] Z GPX &
3 o H.O Q.7 <«
S g 2V RN W
& prr} NUCLEUS + ER SoD
=
\3
< YasOM
e \ PEEs ¢ %
| H.O J’O+ %,
) I 2 o, %, %
./ % ’v% ’Eo><
H o PRx ’% (50 O
2 =. . O GOX 2
H o 2 ’?,. o —\ 5/- L o
2 N2l ¢
20 *
[a] H o 2
= g 2, k Xanthine
§ OO ured
2.0, H.O
=} 3 2
a e =
” . GPx / 1,0 Hno,
0, 2

NADPH-oxidase
"K.

2. dbra Enzimatikus hidrogén-peroxid (H,O,) tartalmat szabalyozo6 utvonalak ndvényi sejtekben
(modositva Czégény & Récz (2023))

A peroxidazok (POD) a hidrogén-peroxid lebontdsat végzik, amely soran vizzé és
oxigénné alakitjak. Cosio és Dunand (2009) tanulményukban ramutattak arra, hogy a
peroxiddzok génjei és expresszids mintazata szorosan szabalyozott, ami lehetdvé teszi a
ndvények szamara, hogy hatékonyan reagaljanak az UV-B altal kivaltott oxidativ stresszre.

Mar hosszu ideje ismert, hogy a glikolat-oxiddz (GOX) a peroxiszémakban talalhatd
enzim, amely a glikolatot glioxilatta oxidalja, mikozben hidrogén-peroxid (H202) keletkezik
melléktermékként. Ez a reakcidé kulcsfontossagu a fotorespirdcid soran, amely a novények
anyagcseréjének része.

A kataldz (CAT), mint antioxidans enzim jelentds szerepet jatszik a H202 hatékony
lebontasaban, melyet vizre és oxigénre bont. Ez az enzim megtalalhat6é a mitokondriumokban,

citoszolban, kloroplasztiszokban, de kiilondsen aktiv a peroxiszomakban. A katalaz



tevékenysége hozzajarul az oxidativ stressz mérsékléséhez, kiilonosen olyan stresszorok, mint
az UV sugarzas hatasara (Sharma €és mtsai. 2014).

Szisztémas hatas

A novényekben a szisztémas hatas olyan valaszreakci6, amelyben egy adott inger vagy
stresszhatds nemcsak a kozvetlenill érintett sejtekben, hanem a tavolabbi, nem érintett
szovetekben is védelmi mechanizmusokat aktival. Ez a folyamat lehetdvé teszi a novény
szamara, hogy hatékonyabban reagaljon a kdrnyezeti kihivasokra, példdul biotikus (Alvarez és
mtsai. 1998; Bolwell és mtsai. 2002) vagy abiotikus stresszre (Zandalinas és mtsai. 2020). A
ndvényekben a H2O2 kozvetiti a szisztémas szerzett rezisztenciat (SAR), amely soran a lokalis
fert6zés hatasara az egész novényben fokozddik a védekezdképesség (Kuzniak €s mtsai. 2000;
Orozco-Cardenas és mtsai. 1999).

Komplex kornyezeti kolcsonhatasok

Az UV-B sugarzas hatasai gyakran komplex kolcsonhatasban allnak mas kornyezeti
tényezokkel, példaul a fényintenzitassal és a hdmérséklettel. Jansen és mtsai. (2019) kiemelték,
hogy ezek a kdlcsonhatasok kritikus szerepet jatszanak a novények fiziologiai valaszaiban. Az
ilyen komplex hatdsok megértése nélkiilozhetetlen a jovObeli mezdgazdasagi stratégidk
tervezéséhez.

UV priming a mezdégazdasagi gyakorlatban

Az UV-B sugarzas hasznalata egyre inkabb el6térbe keriil, mivel segithet novelni a
novények tapértékét és stressztiird képességét. Kutatasok kimutattak, hogy az UV-B sugarzas
hataséara a novények tobb antioxidanst, példaul flavonoidokat termelnek, amelyek nemcsak az
emberi egészs€ég szempontjabol hasznosak, hanem a ndvények védekezésében is fontos
szerepet jatszanak. Emellett az UV-B kezelés javitja a fotoszintézis hatékonysagat, noveli a
novények ellenalld képességét a koérokozokkal szemben, és segiti Oket a kornyezeti
stresszhatdsok lekiizdésében (Castagna et al., 2017; Neugart & Schreiner, 2018; Rodriguez-
Calzada et al., 2019).

Az UV-B sugarzassal képesek vagyunk eldidézni az tigynevezett primingot. Ez azt
jelenti, hogy a ndvényeket egy enyhe stresszhatas — példaul UV-B kezelés — "felkésziti" egy
késébbi, erdsebb stresszre. A priming sordn a ndvények gyorsabban és hatékonyabban
aktivaljak a védelmi mechanizmusaikat, példaul a reaktiv oxigénszarmazékok (ROS)
semlegesitésében részt vevo antioxidans enzimeket (példaul POD, SOD). Ez a folyamat segit
megvédeni a ndvény sejtjeit az oxidativ kdrosodastol, és megndveli a stressztlird képességiiket.
Osszességében az UV-B sugarzas nemcsak kozvetlen hatasaval javitja a novények védekezését,

hanem a priming révén hosszabb tavu eldnyoket is nyujt. Az UV-B kezelés igy hozzajarulhat a
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fenntarthatd mezdégazdasagi gyakorlatok kialakitasahoz. Az UV-B sugéarzas megfeleld
alkalmazasa révén csokkenthetd a kémiai novényvédd szerek haszndlata és vegyszermentes
kezelési formdk létrehozasa vélik lehetségessé, valamint ndvelhetd a termények mindsége €s

hozama.

3. Célkitiizések

A kutatasunk célja annak feltarasa, hogy az UV priming miként befolyésolja a ndvények
alkalmazkodasi valaszainak részét képezd fotoszintetikus folyamatokat, pigmentek
bioszintézisét és a védelmi mechanizmusok, példdul a pro- és antioxidans rendszerek
indukalhatosagat. Kisérleteink soran modellszervezetként veteménybabot alkalmaztunk,
kiemelt figyelmet forditva a sziklevelek és a kifejlett lomblevelek kozotti eltérésekre, valamint
a kezelt és kezeletlen novények Osszehasonlitasara. Az eltérd levéltipusok kozotti
kommunikéciot, igy az UV altal kivaltott szisztémas valaszokat, mind a besugérzott sziklevelek
¢s az UV naiv lomblevelek, valamint a besugarzott lomblevelek és az UV naiv sziklevelek
kozott is megvizsgaljuk. Kisérleteink sordn mindkét levéltipus esetében kiértékeljiik az UV
sugarzas lehetséges novényi fitness-fokozd hatédsat, figyelembe véve az alkalmazkodasi
mechanizmusok sokféleségét és azok eltérd indukalhatdsagat.

Az alabbi szempontok alapjan kivanjuk feltarni a bemutatott kutatasi téma f6 kérdéseit:
o Az UV-kezelés hatasara kialakul6 szisztémas valaszok vizsgalata eltérd koru levelekben
az alabbi szempontok alapjan:

1. Epidermalis pigmenttartalmak meghatarozasa,

2. Fotoszintetikus aktivitas vizsgalata klorofill-fluoreszcencia méréseken alapuld
hatékonyséagi mutatok (PAM) és CO2 hasznositason alapuld (IRGA) modszerek
hasznalataval,

3. A pro- és antioxidans tartalmak fotometrids meghatarozasa.

Kisérleti elrendezésiink lehetdséget nytjt annak tesztelésére, hogy a kiegészité UV
sugarzasnak ki nem tett levelek képesek-e szisztémas valasz forméjaban kifejezni a direkt UV
hatdsara megfigyelt alkalmazkodasi valaszokat. Tovabba lehetdségilink nyilik a szisztémas

valaszok iranyanak a jellemzésére is a kiilonb6z6 kora levelek kozott.
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Eredményeink varhatoan hozzajarulnak a ndvények stressztlird képességét serkento,

kiilonosen az UV indukalta eustressz folyamatainak részletesebb megismeréséhez.

4. Anyagok és modszerek

Kutatasunk soran modellszervezetként veteménybabot (Phaseolus vulgaris L.)
alkalmaztunk, mivel ez egy széles korben hasznalt modellnévény példaul a stresszélettani
vizsgalatokhoz, koszonhetéen gyors novekedésének és a levelek fejlodési szakaszainak jol
elkiilonitheto jellemzdinek. Egyik {6 eldnye szamunkra, hogy levelei ideélis pozicidban nének
a feliilrél érkez6 UV kezeléshez, mely nagy feliileten biztosit egyenletesen besugérzott
levélmintakat. A kisérletek célja az UV sugérzas altal kivaltott szisztémas alkalmazkodasi
mechanizmusok tanulmanyozéasa volt, kiilonos tekintettel a fotoszintetikus aktivitasra, a

pigment-bioszintézisre, valamint a pro- és antioxidans rendszerek ebben betoltott szerepére.

4.1 Novénynevelés és az UV kezelés paraméterei

A veteménybab (Phaseolus vulgaris L.) ndvények ndvényneveld kamriaban nottek
(Fitotron, SGC 120 Plant Growth Chamber, Weiss Technik UK, Loughborough, UK) éltalanos
virdgfoldben és hosszinappalos koriilmények kozott, ez naponta 16 o6ras megvilagitasi idot
jelentett 110 pmol m? s™! fotoszintetikusan aktiv sugarzassal (PAR), melyet hideg és meleg
fényli csovek egyiittes hasznalata biztositott (Polylux XL F36W/840 Cool White 4000K ¢és
F36W/865 Daylight 6500K, GE-Tungsram, Hungary).

A kisérlet soran 76 db névénnyel dolgoztunk 4 kiilonb6z6 csoportra bontva, mindegyik
csoportban 19 db ndvénnyel, melyek leveleit et 3 hetes korukban gytijtéttiink be.
A kezelési csoportjaink a kovetkezdk voltak:
e Egész életiik soran kontroll koriilmények kozott (UV naiv) nevelt,
e Egész életiikben kiegészitd UV sugarzas alatt nevelt,
e 2 hét UV kezelés utan kontroll koriilmények kézé helyezett,

e 2 hét kontroll koriilmények kozotti nevelés utan UV sugéarzasnak kitett.
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Ezeket a csoportokba tartozo mintainkat a szik- és lomblevelek elkiilonitése utan a kovetkezo
kodokkal lattuk el:
C-W-SZ: Egész életében kontroll koriilmények kozott nevelt ndvény sziklevele
C-W-N: Egész életében kontroll koriilmények kdzott nevelt ndvény elsé ndduszan 1€vo
levele (lomblevele)
UV-W-SZ: Egész életében kiegészitd UV sugarzas alatt nevelt novény sziklevele
UV-W-N: Egész életében kiegészité UV sugarzas alatt nevelt novény elsé ndduszan
1évo levele (lomblevele)
C-H-SZ: 2 hét kontroll koriilmények kozotti nevelés utan UV sugarzas ala helyezett
novény sziklevele
C-H-N: 2 hét kontroll koriilmények kozotti nevelés utan UV sugéarzas ald helyezett
novény elsé noduszan 1évo levele (lomblevele)
UV-H-SZ: 2 hét UV kezelés utan kontroll koriillményekbe athelyezett novény sziklevele
UV-H-N: 2 hét UV kezelés utan kontroll koriilményekbe athelyezett novény elsé

noduszan 1évo levele (lomblevele)

A lomblevelek a 14. napon fejlédtek ki és nyiltak ki teljesen, ezért ekkor torténtek meg
a csoportok kozotti novénycserék. A kiegészitd UV kezelés napi 3 6rds volt, amit a
fényperiodusuk kdzepén kaptak meg a novények, mely ~6.9 k] m? d™! bioldgiailag effektiv UV
dozisnak felelt meg, mely egy atlagolt érték a két levélszint alapjan. Az UV kezeléshez UV-B
¢s UV-A sugarzast is tartalmaz6 fénycsoveket hasznéltunk (Panel UVB-313EL tubes, Q-Lab
Ltd., Bolton, UK). A kezelt ndvények esetében a 280 nm alatti hullamhosszisagi sugarzas
kizarasara celluloz-diacetat sziir6t (Courtaulds Chemicals, Derby, UK), a kontroll novények

esetében pedig UV sziird foliat alkalmaztunk (R3114, Roscolab, London, UK).

4.2 Epidermalis pigmenttartalom meghatarozasa

A levelek Kklorofill-, flavonoid- és antocian tartalmanak non-invaziv mérését
DUALEX® SCIENTIFIC késziilékkel végeztiik. A miiszer a klorofill index meghatarozasahoz
a levelek transzmisszidjat (T) két hullamhosszon, 650 nm-es vords és 940 nm-es infravoros

fénnyel mérte:
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(T infravoros — T voros)

klorofill index = —
T vOoros

Az epidermalis flavonoidok UV-sugarzast elnyeld képessége miatt a flavonoid index
meghatdrozasara fluoreszcencia fluoreszcencia intenzitasokat alkalmaz az eszkoz (F), melyeket
UV-tartomanyu, valamint vorés (650 nm) ¢és zold fény gerjesztésével mér A flavonoid- és
antocian indexeket az alabbi képletek segitségével tudtuk meghatarozni Overbeck és mtsai.

munkadja alapjan (2018):

voros fény gerjesztette infravoros F

fl id index = 1
avonoidindex 08 UV fény gerjesztette infravoros F

vOros fény gerjesztette infravoros F

antocian index = log——— , . —
8761d fény gerjesztette infravoros F

A Dualex késziilék a pigmenttartalom becslésére ¢és a kiilonbozd levelek gyors
Osszehasonlitdsdra szolgal. Ennek megfeleléen a levelek Osszehasonlitasa a fent emlitett
epidermalis indexek alapjan torténik, nem pedig abszolut értékek (koncentraciok)
meghatarozasaval.

A dolgozatban csak a kisérleti novényeink adaxialis levéloldaldn mért
pigmenttartalmakat értékeltiik ki, mivel a klorofill indexnél és az antocianin indexnél is
ugyanazokat az eredményeket kaptuk, mint az abaxialis oldalon. Tovabba a mért abaxialis
flavonoid indexeknél a mérdmiszer érzékenysége alatti értékeket kaptunk, igy ezek sem

értekeltiik ki.

4.3 Fotoszintézis vizsgalat

A ndvények fotoszintézisének mérését infravords gazanalizator (IRGA) és egy
rahelyezett PAM fej (Multiphase Flash™ Fluorometer) segitségével végeztiik el. A mérésekre
napkozben, 11:00 és 15:00 ora kozott (UTC +2) keriilt sor az IRGA (LI-6800, LI-COR
Biosciences GmbH, Bad Homburg, Németorszag) hasznalataval a kijeldlt leveleken. Az IRGA

mér6kamrajaban telité impulzust alkalmaztunk a leveleken a minimalis és maximalis
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fluoreszcencia értékek (FO: az impulzus eldtt; Fm: az impulzus utdn) mérésére. A Il-es
fotokémiai rendszer (PSII) maximalis kvantumhatasfokat ezekbdl az adatokbol szamitottuk ki
(Genty és mtsai. 1989.) az alabbi képlet alapjan:
Fv _ (Fm - Fo0)
Fm Fm
Az Fv/Fm adatokat nem tilintettiik fel a dolgozatban, mivel a kezelés okozta lehetséges
karosodasok jellemzésére egyéb fotokémiai paramétereket hasznaltunk. A levelekben a PSII
hatékonysagat Y(II) = (F’m — F) / F’m, a nem regulalt nem-fotokémiai kioltast Y(NO) =F / Fm
¢s a regulalt nem-fotokémiai kioltdst Y(NPQ) = F / F'm — Y(NO) KLUGHAMMER ¢s
SCHREIBER (2008) alapjan szamoltuk ki.
Az IRGA beallitasai soran a kovetkez6 fénytelitodési gorbét hasznaltuk (PAR =0; 110;
530; 925; 1500 umol m 2 s1), amelyet voros-kék LED fényforrassal hoztunk Iétre (90:10). A
levélkamraban a paratartalom 60%-o0s volt, a kontroll kamraban a szén-dioxid koncentracioja

pedig 400 pmol m™!

volt. A homérsékletet a pontosabb mérés érdekében nem szabalyoztuk
(22°C). A non-invaziv mérési eredmények koziil a dolgozatban csak a sztoma konduktanciat
(gsw) ¢€s a fotoszintetikus szén-dioxid asszimilacidét (A) elemeztiik, ndvényenként egy

sziklevelen és egy lomblevelen.

4.4 Mintafeltaras

A fent emlitett, nem beavatkozé jellegii méréseket kdvetden a bableveleket cseppfolyds
nitrogénben porra 6roltiikk. Ezutan a mintakat kalium-foszfat pufferben (50 mM, pH 7.2, 1 mM
hozzdadott EDTA-val) homogenizaltuk. A levélkivonatokat centrifugaltuk (24.400 x g, 30
perc, 4 °C, Hettich Rotina 380 R), ¢s a feliilluszokat hasznaltuk fel az enzimaktivitdsok

meghatdrozasahoz. A mintakat felhasznalasig -60 °C-on taroltuk.

4.5 Antioxidans- és prooxidans tartalmak meghatarozasa
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A mintael6készités utan a mintak fehérjetartalmat a standard Bradford-modszerrel
hataroztuk meg, amely az enzimaktivitasok egységesitéséhez volt sziikség (Bradford és mtsai.

1976).
4.5.1 H20:-tartalom meghatarozasa

A levelek H202-szintjét egy fotometrias méréssel becsiiltiik meg (Matai & Hideg 2017.),
amely az H20» altal indukalt abszorpcidvaltozason alapul 125 uM xylenol orange jelenlétében,
6% (V/V) triklorecetsavban (TCA). Ehhez a méréshez a mintakat a mar eldorzsolt és
lefagyasztott levélporbol mértiikk ki és a csdvekben 1évd por tomege alapjan kiszdmoltuk a
hozzaadand6 TCA térfogatat. Ezek utdn homogenizaljuk a csovek tartalmat, majd
centrifugaltuk (24.400xg, 10 perc, 4 °C, Heraeus Fresco 17 centrifuga, Thermo Fisher
Scientific, Waltham, USA). A xylenol orange hozzaadasa utan a feliiluszokat 30 percig
inkubaltuk, mieldtt az 560 nm-es abszorpcidt meghataroztuk. A levelek H2O:-tartalmat

kalibracios gorbék alapjan, nM mg ' FW (fresh weight/friss tdmeg) egységben adtuk meg.

4.5.2 Szuperoxid-dizmutaz aktivitas meghatarozasa

A mérés a 0,1 mM nitroblue-tetrazolium (NBT) redukcidjanak gétlasan alapul, melyhez
a riboflavin (0,27mM) general szuperoxid-anionokat, amit az enzim semlegesit (Sun €s mtsai.
1988). A reakcidelegyet kalium-foszfat pufferben (50 mM, pH 7.2, 1 mM hozzaadott EDTA-
val) oldottuk, majd plate reader-t (Multiskan FC Microplate) hasznaltunk az abszorbanciak
méréséhez 560nm-en, a wellekbe az egyes mintdkbol 3; 5 és 7 pL-t helyeztink. Az

enzimaktivitast a Bradford eredmények alapjan U SOD ng™! fehérje egységben adtuk meg.

4.5.3 Szuperoxid-dizmutaz izoformak meghatarozasahoz gélelektroforézis

A SOD izoformak elkiilonitésének modszerét Majer €s mtsai. (2014) altal leirtak szerint
végeztiik, kisebb modositasokkal. Az enzim aktivitdsanak meghatarozasahoz a mintékat el¢szor
SDS-mentes, nativ 10%-0s gélen futtatuk meg. A szétvalasztas utan a géleket desztillalt vizben
mostuk, majd sotétben inkubaltuk 30 percig egy 50 mM natrium-foszfat pufferben (pH 7,8),
amely 1 mM EDTA-t, 0,05 mM riboflavint, 0,1 mM NBT-t ¢és 0,3% N,N,N”,N"-tetrametil-
etilén-diamint (TEMED) tartalmazott. Ezt kovetden a géleket 2 percig megvilagitottuk, hogy a
SOD aktivitasokat mutatd szintelen sdvok a sotétlila festésti gélben lathatova valjanak. A

kiilonb6zé SOD izoformak szétvalasztasahoz vagy 2 mM KCN-t (a Cu/Zn-SOD izoforma
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gatlgja), vagy 2 mM H20»2-t (az FeSOD ¢és a Cu/Zn-SOD izoforma gatldja) adtunk a
festdoldathoz. A géleket a szintelen savok megjelenése alapjan értékeltiik, csak kvalitativ

Osszehasonlitassal.

4.5.4 Katalaz aktivitas meghatarozasa

A kataldz aktivitdsat ugy hataroztuk meg, hogy kovettik a H202 koncentracio
csOkkenését a 240 nm-es abszorbancian (Aebi és mtsai. 1984). A reakcidelegy 100 mM H202-
t és 1 mM EDTA-t tartalmaz6 50 mM-os kalium-foszfat pufferben (pH 7,2) zajlott. A reakciot
50 pL levélmintdval inditottuk el és az aktivitdsokat a szubsztrat oxidacidjabol szdrmazo
molaris extinkcios egyiitthatd (43,6 M~ em ™) alapjan szamitottuk ki, és a Bradford eredmények

alapjan pU CAT pg' fehérje egységben adtuk meg.

4.5.5 I1I-as tipusu peroxidaz aktivitas meghatarozasa

A IlI-as tipusu peroxidaz aktivitasat savas reakcioelegyben (50 mM foszfat-citrat puffer,
pH 5,0) mértik, 2,2'-azino-bis-3-etilbenzotiazolin-6-szulfonsav (ABTS) szubsztrat
felhasznalasaval, ahogy Récz ¢és mtsai. (2020) leirtdk, kisebb modositasokat végezve a
modszeren. A reakcid 15 pL levélminta hozzaaddséaval inditottuk el, az enzimaktivitast a
szubsztrat oxidacigjat kovetve hatdroztuk meg 651 nm-en, plate reader-rel (Multiskan FC
Microplate). Az aktivitasokat a szubsztrat oxidacidjabol szadrmazd molaris extinkciods
egyiitthatd (11,23 M~ cm™) alapjan szadmitottuk ki, és a Bradford eredmények alapjan U POD
ug ! protein egységben adtuk meg.

4.5.6 Glikolat-oxidaz aktivitas meghatarozasa

A glikolat-oxidaz enzim aktivitasat bazikus koriilmények kozott mértik, 0,5M
tris(hidroximetil)aminometan (TRIS) pufferben (pH 8.5), 19,43mM ABTS, 200mM glikolsav
¢s 100 unit torma peroxidaz felhasznalasdval (Manchenko 2002). A reakciét 10pL
levélmintaval inditottuk, a szubsztrat oxidacidjat kdvetve hataroztuk meg az enzimaktivitast
651 nm-en, plate reader-rel (Multiskan FC Microplate). A szubsztrat oxidacidjabol szarmazo
molaris extinkcids egyiitthaté (11,23 M™! cm™) alapjan szamitottuk ki, és a Bradford

eredmények alapjan U GOX pg™ protein egységben adtuk meg.
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4.6 Statisztikai adatelemzés

Minden méréshez a ndvények egy sziklevelét €s egy lomblevelét hasznaltuk fel, kisérleti
csoportonként n = 19 ndvényt vizsgaltunk igy. Az eredményeket a grafikonokon atlag+ szoras
mutatjuk. A szignifikdns kiillonbségeket egyutas variancianalizissel (ANOVA) és Tukey’s
pairwise post-hoc teszttel hataroztuk meg, p < 0,05 szignifikanciaszint mellett. A statisztikai

analiziseket a Past programmal végeztiik el (Hammer és mtsai. 2001).

5. Eredmények és megvitatasuk

Az eredmények abrdzolasa sordn is a mar leirt kodrendszert hasznaltuk:
C-W-S8Z: Egész ¢letében kontroll koriilmények kozott nevelt ndvény sziklevele
C-W-N: Egész életében kontroll koriilmények kdzott nevelt ndvény elsé ndduszan 1évo
levele (lomblevele)
UV-W-SZ: Egész életében kiegészité UV sugarzas alatt nevelt novény sziklevele
UV-W-N: Egész ¢letében kiegészité UV sugarzas alatt nevelt ndvény elsé noduszan
1év6 levele (lomblevele)
C-H-SZ: 2 hét kontroll koriilmények kozotti nevelés utdn UV sugarzas ala helyezett
novény sziklevele
C-H-N: 2 hét kontroll koriilmények kozotti nevelés utan UV sugarzas ala helyezett
novény elsé noduszan 1évo levele (lomblevele)
UV-H-SZ: 2 hét UV kezelés utan kontroll koriillményekbe athelyezett novény sziklevele
UV-H-N: 2 hét UV kezelés utan kontroll koriilményekbe athelyezett novény elsé

noduszan 1évo levele (lomblevele)

5.1 Fotoszintézis vizsgalat
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A Dbablevelek fotoszintetikus aktivitdsanak értékeléséhez négyféle klorofill
fluoreszcencian alapuldé paramétert (ETR, Y(II), Y(NPQ), Y(NO)) és két, infravoros
gazanalizatorral mért paramétert (A, gsw) vizsgaltunk. A fotoszintézis hatékonysagat
meghataroz6 hozamok kapott aranyai alapjan (1 = Y(II) + Y(NPQ) + Y(NO), 100% = ~65% +
~30% + ~5%) elmondhatd, hogy sem a kontrol, sem az UV-kezelt novények esetében nem

tortént karosodas a kezelés hatasara.

29% 28%

5% 66% 4% 68%

@Y (1) BY(NPQ) BY(NO) BY() BY(NPQ) BY(NO)

3. abra A fotoszintézis hatékonysagat mutatdé mérések nevel6fényen (110
PAR) (Bal oldalt kontroll, jobb oldalt UV-kezelt)
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0 500 1000 1500
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4. abra Fénygorbek kiilonbozo fényviszonyok alatt, a nyolc csoport esetén. A novekvo fényviszonyok mellett a
kovetkez6 mérési pontok alapjan: 110 PAR, 535 PAR, 925 PAR, 1500 PAR hataroztuk meg az ETR
hatékonysagat. A haromszogek a lombleveleket, a korok a szikleveleket jelolik
A sziklevél csoportoktol szignifikdnsan kiilonbz6 lomblevél csoportokat egytittesen csillaggal jeloltiik
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Megfigyeltiik, hogy 110 PAR alatt egységes az ETR hatékonysaga az 0sszes csoport
kozott, mivel ezen fényviszony mellett novekedett az 6sszes csoport novénye. Az 535 PAR-on
¢s 925 PAR-on a sziklevelek és a fiatal lomblevelek szétvalnak, szignifikdnsan magasabb ETR
értékekkel szerepelnek a lomblevelek (kezeléstdl fiiggetleniil), mint a sziklevelek. Ez az
elkiilontilés viszont megszlinik a nevel6fény tobb mint 10-szeresén, 1500 PAR-on. Az ETR
eredmények is alatamasztjak, hogy a kiegészitd UV kezelés egyik levélszinten sem okozott
karosodast a ndvények kozott.

A Kklorofill fluoreszcencia mérésekkel parhuzamosan megtortént a levelek gazcseréjén
alapulo fiziologids paramétereket felvétele is. Elsdként a nettd fotoszintetikus aktivitdst
vizsgaltuk, mely a sejtek 4ltal elnyelt CO2 hasznosuldsan alapszik, ezzel a PAM Aaltal vizsgalt
fotoszintézis sOtét

fényszakasz hatékonysdga mellett, a szakasz hatékonysagat is

jellemezhettiik. A kovetkezOkben csak a nevel6fényen (110 PAR) és a 925 PAR-on mért

eredményeket mutatjuk be.
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5. abra Az asszimil4cios rata csoportonkénti atlagértékei oszlopdiagramon abrazolva (fels6 abra) és
szazalékos értékekben kifejezve (also abra), ahol a kontroll sziklevél abszolut értékét tekintettiik 100%-nak.
A baloldali abrak a 110 PAR-on, a jobb oldali abrak 925 PAR-on mért értékeket mutatjak be

—>: szignifikans szisztémas hatas

*. szignifikans direkt UV-hatés
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110 PAR-on sem direkt UV hatasként, sem szisztémas hatasként sem tapasztaltunk

szignifikans valtozasokat az asszimilacios rata értékeiben. Viszont magasabb, a természetes

fényviszonyokhoz kozelibb, 925 PAR-on mind a direkt UV-hatasara, mind szisztémas valasz

részeként is megemelkedett a nettd fotoszintetikus aktivitds, de csak a lombleveleknél.

Eredményeink alapjan magasabb PAR melletti kiegészitd UV sugdrzasnak kitett sziklevelek

képesek szisztémas valasz részeként a fotoszintetikus aktivitas serkentése a lomblevelekben.
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6. abra A sztoma konduktancia eredmények csoportonkénti atlagai szorassal abrazolva
oszlopdiagramon (fels6 abra) és szazalékos értékekben kifejezve (also abra), ahol a kontroll
sziklevél abszolut értékét tekintettiik 100%-nak.
A baloldali abrak a 110 PAR-on, a jobb oldali abrak 925 PAR-on mért értékeket mutatjak be

—>: szignifikans szisztémas hatas

*. szignifikans direkt UV-hatas

A sztéma konduktancia eredmények a szén-dioxid asszimilacids értékekhez hasonldéan

nem mutattak szignifikdns kiilonbségeket 110 PAR-on, sem szisztémas, sem direkt UV-

hatasara. Szintén csak 925 PAR-on kaptunk szignifikans eltéréseket, viszont csak a sziklevelek

esetében. Direkt UV-hatasként nem, csak szisztémas hatasként a sziklevek megemelték a

sztoma konduktancia értékeiket, ezzel nyitottabba téve a sztomaikat.
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5.2 Epidermalis pigmenttartalmak
Noninvaziv méréseink koziil az utols6 az epidermalis pigmenttartalmak meghatarozasa

volt, mivel a levélpigmentek megvaltoztatasa a levelekben egy jol monitorozhaté UV-indukalta

alkalmazkodasi valasz. Elsdként a klorofill-indexet vizsgaltuk meg novényeinkben.
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7. abra Klorofill index eredmények csoportonkénti atlagai szorassal abrazolva
oszlopdiagramon (fels6 abra) és szazalékos értékekben kifejezve (also abra),
ahol a kontroll sziklevél abszolut értékét tekintettiik 100%-nak.

—: szignifikans szisztémas hatas *. szignifikans direkt UV-hatas

A direkt UV-hatas lecsokkentette a klorofill-tartalmat sziklevél szinten és megemelte

lomblevél szinten. Mindkét kicserélt csoportnal a direkt UV-val ellentétes szisztémas valaszt
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tapasztaltunk, a lomblevelek lecsokkentették, mig a sziklevelek megemelték a klorofill

tartalmukat.

Flavonoid index
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8. abra Flavonoid index eredmények csoportonkénti atlagai szorassal abrazolva
oszlopdiagramon (fels6 abra) és szazalékos értékekben kifejezve (also abra),
ahol a kontroll sziklevél abszolut értékét tekintettiik 100%-nak.

—>: szisztémas hatas *: direkt UV-hatas

Masodikként megmért pigment az UV-B-ben abszorbedld flavonoidok voltak. Ez az
index ismerten egy jol nyomon kdvetheté UV indukalta ndvekedést mutat a levelekben. Az
egész ¢Eletében kontroll korilmények kozott nevelt ndvény sziklevelének jelentdsen
alacsonyabb volt a flavonoid tartalma a tobbihez képest. Megfigyeltiink direkt UV-hatést, ami

emelte a flavonoid tartalmakat mindkét levélszinten. Szisztémdas valaszt mindkét iranyban
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tapasztaltunk, pont, mint a klorofill esetében, a szisztémas valasz itt is ellentétes volt a direkt

UV-valasszal, a levélszintek szisztémasan lecsokkentették a flavonoid tartalmakat
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9. abra Antocianin index eredmények csoportonkénti atlagai szorassal
abrazolva oszlopdiagramon (fels6 abra) ¢és szazalékos értékekben kifejezve
(also abra), ahol a kontroll sziklevél abszolut értékét tekintettiik 100%-nak

—>: szisztémas hatas *: direkt UV-hatas

Végezetill a stresszindikatorként is ismert pigmentek, az antocianinok esetében direkt
UV-hatast csak a sziklevelek esetében tapasztaltunk, mint csokkenést. Szisztémas valaszt

mindkét irdnyban tapasztaltunk ugyanagy, és itt is ellentétes volt a direkt UV-valasszal.
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5.3 Anti-és prooxidans tartalmak

A megmért antioxidans és prooxidans tartalmak atlagait az egész életében kontroll
koriilmények kozott nevelt novény szikleveléhez viszonyitottuk €s szazalékokban kifejezve
abrazoltuk a kovetkezéképp:

SOD GOX

. Lli j_l &
100% —— +«—100%

POD

H‘

100% —— +«—100%

100%

10. abra A kontroll koériilmények kdzott nevelt novények szikleveleinek (C-W-
SZ) atlagolt anti- és prooxidans tartalmait bemutato abra, ezen eredmények
abszolutértékeit tekintettiik 100%-nak a tobbi csoport vizsgalatakor

SOD GOX SOD GOX
- O i I~
*x 1

100% —> <+— 100% 202% — “«— 52%
POD CAl

2 r

<+« 100% 76% —>
100% 80%

100% —> <+« 89%

11. abra Egész életében kontroll koriilmények kdzott nevelt novény sziklevelének (C-W-SZ) és az
egész ¢letében kiegészitdé UV sugarzas alatt nevelt ndvény sziklevelének (UV-W-SZ) anti- €s
prooxidans tartalmainak Osszevetése
A két vizsgalt csoport kozotti szignifikans eltérést csillaggal jeldltiik
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SOD GOX SOD GOX

ALLL f.ll_ * - \j; jJI_

170% — +— 44% 533% — “— 8%

151% —> +«— 91% 111% —>
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12. abra Egész életében kontroll koriilmények kdzott nevelt ndvény elsé lombleveleinek (C-W-N)
¢s az egész ¢letében kiegészitdé UV sugarzas alatt nevelt ndvény lombleveleinek (UV-W-N) anti-
¢€s prooxidans tartalmainak dsszevetése
A két vizsgalt csoport kdzotti szignifikans eltérést csillaggal jeldltiik

Elso sorban a direkt UV-hatast szerettiik volna meghatarozni, ezt a teljes életét kontroll
koriilmények kozott toltd és a teljes életét kiegészitd UV sugarzas alatt toltdé novények szik- és
lombleveleit hasonlitottuk 6ssze (11. abra és 12. abra). Direkt UV hatasként H>O»-tartalom
csOkkenést tapasztaltunk sziklevél szinten, a lombleveleken csokkent az UV-kezeltben a POD
aktivitas és a CAT aktivitas, mig mindkét levélszinten GOX aktivitas csokkenést tapasztaltunk.
Egyediil a SOD aktivitasnal tapasztaltunk aktivitas emelkedéseket, és ezt mindkét levélszinten.

A szisztémas valaszokat sziklevél és lomblevél szinten is meghataroztuk ugy, hogy az
egész ¢letében kiegészitd UV sugarzas alatt nevelt novény sziklevelét (UV-W-SZ) és a 2 hét
kontroll koriilmények kdzotti nevelés utan UV sugarzas ala helyezett névény sziklevelét (C-H-
S7), illetve az egész €letében kontroll koriilmények kézott nevelt ndvény elsé lomblevelét (C-
W-N) és a 2 hét UV kezelés utan kontroll koriilményekbe athelyezett ndvény elsé lomblevelét
(UV-H-N) hasonlitottuk dssze.
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SOD GOX SOD GOX
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170% —> “— 44% 296% —> “— 76%

“«— 91% 304% —>
112% 144%

151% —> <« 152%

13. abra Egész ¢életében kontroll koriilmények kozott nevelt novény elsé lomblevelének (C-W-N)
¢és 2 hét UV kezelés utan kontroll kdriilményekbe athelyezett névény elsé lomblevelének (UV-H-
N) anti- és prooxidans tartalmainak Osszevetése
A két vizsgalt csoport kozotti szignifikans eltérést csillaggal jeldltiik

A lombleveleknél nem tapasztaltunk szignifikans valtozast sem H2Oz-tartalomban, sem
GOX aktivitasban, ahogy a POD aktivitasban sem, viszont a SOD aktivitasnal és a CAT

aktivitasnal ndvekedést tapasztaltunk.

SOD GOX SOD GOX

=y = x = -

202% —> “«— 2% 105% —> +— 90%
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14. abra Egész ¢letében kiegészité UV sugarzas alatt nevelt novény sziklevelének (UV-W-SZ) és
2 hét kontroll koriilmények kozotti nevelés utan UV sugarzas ala helyezett ndvény sziklevelének
(C-H-SZ) anti- és prooxidans tartalmainak dsszevetése
A két vizsgalt csoport kozotti szignifikans eltérést csillaggal jeldltiik

Sziklevél szinten szisztémas hatasként tapasztaltunk H2O»-tartalom ndvekedést, mig a
POD-, CAT- és a GOX aktivitas nem valtozott, viszont a SOD aktivitas csOkkenését
tapasztaltuk.
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5.4 Nativ gélelektroforézis

A spektrofotometrias szuperoxid-diszmutaz (SOD) eredményeink a levélmintak total
SOD aktivitasat jellemezték, a modszer hidnyossaga, hogy nem tudjuk vele elkiiloniteni az
egyes SOD izoformakat, igy azok lehetséges aktivitasbeli eltéréseit sem. Az SOD izoformak
szeparalt aktivitdsainak ismerete hozzasegithet a H202 tartalmakban bekovetkezett valtozasok
pontosabb magyarazatahoz, mivel az izoformdk eltérd lokalizacioval rendelkeznek a novényi
sejten beliil. A SOD enzimcsalddon beliili izoformak elkiilonitése a fém kofaktoraik lapjan
torténik meg. Annak ellenére, hogy minden SOD izoforma nuklearisan kodolt, a géntermékek
a sejt kiilonboz6é kompartmentjeiben talalhatdak meg. Nicotiana fajokban a mangan SOD (Mn-
SOD) a mitokondriumban, a vas-SOD (Fe-SOD) a kloroplasztisztban, a réz/cink-SOD (Cu/Zn-
SOD) pedig a citoplazmaban és a kloroplasztisztban talalhaté meg (Tsang és mtsai. 1991; Van
Camp ¢és mtsai. 1997). A SOD izoformak elkiilonitésére hasznalt nativ gélelektroforézis

modszerével csak kvalitativ §sszehasonlitasokat végeztiink el.

SOD3 ---—---

15. abra Nativ gélelektroforézis kontroll (SOD gatlas nélkiili) eredményének fotoja NBT
vizualizalassal. Az abran 1évo sorszamok az egyes mintavételi csoportokat jelzik: 1, C-W-SZ; 2,
C-H-SZ; 3, UV-W-SZ; 4, UV-H-SZ; 5, C-W-N; 6, C-H-N; 7, UV-W-N; 8§, UV-H-N. A
molekulasuly marker esetében csak az izoformainkat tartalmazo tartomany savjait (~35 kDa, ~55
kDa, ~70 kDa, ~100 kDa) jeleztem az dbrdkon. A SOD1, SOD2, SOD3 és SOD4 az egyes
izoformékat jelentik.

Az elsé gélen harom kiilonb6zd molekulastulyt SOD izoforma sévjai kiilonithetdk el,

ketté 70 kDa kozeli értekkel (SODI1 és SOD2), egy pedig 45 kDa kozeli értékkel (SOD3). A

27



SODI esetében a gyenge detektalhatosag miatt nem tudtunk kiilonbségeket megallapitani az
egyes kezelési csoportok kozott. A SOD2 savok esetében viszont egységesen a lomblevek
mintaindl (5-8) lathatdak erdteljesebb sdvok. A SOD3 izoforma esetében forditott a helyzet,

csak a sziklevelek mintainal (1-4) lathatoak savok a gélen.
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16. abra Nativ gélelektroforézis H,O»-dal gatolt SOD eredmenyenek fotoja NBT vizualizalassal. Az
abran 1év6 sorszamok az egyes mintavételi csoportokat jelzik: 1, C-W-SZ; 2, C-H-SZ; 3, UV-W-SZ;
4, UV-H-SZ; 5, C-W-N; 6, C-H-N; 7, UV-W-N; 8§, UV-H-N. A molekulasﬁly marker esetében csak az
izoformainkat tartalmazo tartomany savjait (~35 kDa, ~55 kDa, ~70 kDa, ~100 kDa) jeleztem az
abrakon. A SODI, SOD2, SOD3 és SOD4 az egyes izoformakat jelentik.

Az egyes izoformak lokalizdcio szerinti elkiilonitésre kétféle SOD gatlo festési
modszert hasznaltunk. A mésodik gél azonos mintapool-okat tartalmaz, mint az elsd, de a
festopufferhez H2O>-t tettiink, melyre érzékeny a Fe-SOD ¢s a Cu/Zn-SOD izoforma is, de a
Mn-SOD izoforma rezisztens. Mind a harom (SODI1, SOD2, SOD3) izoformat jel6lé sav
detektalhatdsaga lecsokkent, tehat a gatlas hatasos volt, de nem teljes. A modszer onmagaban
nem alkalmas a Fe-SOD és a Cu/Zn-SOD izoformak elkiilonitésére, de a két dominans izoforma
legatlasaval valészintisithetden detektalhatova valt a harmadik csoport. SOD4 jeloléssel, kozel
100 kDa molekulastllyal megjelent a gatlas hatdsara a Mn-SOD izoforma is, mely erésebb
aktivitast mutat a lomblevél mintdk esetében, kifejezetten azokban a csoportokban (5 és 7),
melyek novényeit nem cseréltiik ki, hanem az egész kisérlet ideje alatt azonos koriilmények

kozott voltak.
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17. ébra Nativ gélelektroforézis KCN-dal gatolt SOD eredményének fotdja NBT vizualizalassal.
Az abran 1év0 sorszamok az egyes mintavételi csoportokat jelzik: 1, C-W-SZ; 2, C-H-SZ; 3, UV-
W-SZ; 4, UV-H-SZ; 5, C-W-N; 6, C-H-N; 7, UV-W-N; 8, UV-H-N. A molekulasuly marker
esetében csak az izoformainkat tartalmazo tartomany savjait (~35 kDa, ~55 kDa, ~70 kDa, ~100
kDa) jeleztem az dbrakon. A SOD1, SOD2, SOD3 ¢s SOD4 az egyes izoformakat jelentik.

A harmadik gélen a festdoldathoz KCN gatloszert adtunk, melynek hatasara csak a
SOD1 ¢és SOD2 savok maradtak detektalhatoak. Az eredmény alapjan a SOD3 jeldli a Fe-SOD

izoformékat, melyek a masik két izoformaval szemben érzékenyek a KCN-el torténd gatlasra.

6. Diszkusszio

Els6é hipotéziseink alapjan, ha nem tapasztalunk direkt UV hatasként valtozast,
szisztémas valaszt sem varhatunk. Ennek azonban ellentmond6 eredményeket kaptunk, mivel
tobb esetben is sikertilt szisztémasan valtozast tapasztalnunk, direkt UV hatas hianyaban.

A novényfiziologia vizsgalataink alapjan elmondhatd, hogy a kisérlet soran hasznalt
kiegészité UV sugarzdshoz sikeresen alkalmazkodtak a ndvények, nem tortént karosodas, tehat
az UV dozis alkalmas volt a direkt UV besugérzas hatasainak jellemzésére. Annak ellenére,
hogy a 110 PAR-os neveldfényen tortént klorofill fluoreszcencian és a levelek gazcseréjén
alapuldé mérési modszereink eredményei sem mutattak szignifikans eltéréseket (sem sziklevél,

sem lomblevél szinten), a kisérleti elrendezésiink teljesitette az elvart célkitlizéseinket.
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A babtermesztés soran a foliasatrakban vagy iiveghazakban torténé ndvénynevelési
koriilmények sokkal magasabb fényviszonyok kozott zajlanak, melyek a polikarbonat
liveghazak esetén a napfény 90%-at is kepések atengedni. A 925 PAR-on tortént méréseink
ehhez a fényviszonyhoz kozelitd koriilményeket hoztak 1étre és a kezelésilink hatasara nem csak
direkt, de szisztémas pozitiv hatdsokat is tapasztaltunk a novények fotoszintetikus
aktivitasaban. A klorofill fluoreszcencian alapuld értékeink esetében, melyek a fotoszintézis
fényszakaszaban lejatsz6do folyamatok hatékonysagat jellemzik, tovabbra sem tapasztaltunk
direkt UV besugarzasra valtozast. Azonban az IRGA altal detektalt sztdmamozgasokon alapuld
fotoszintézis sotétszakaszaban lejatszodo folyamatok esetében mar megemelkedett nett6 szén-
dioxid asszimilacids (A) értékeket kaptunk. Az A paraméterben tortént szignifikans emelkedést
csak lomblevelek esetén tapasztaltuk, mind direkt UV kezelés hatdsara, mind szisztémas valasz
részeként is. Ezek alapjan elmondhat6, hogy a kiegészitd UV sugdrzas hatasara sikeresen
megemelkedett az UV naiv levelek fotoszintetikus hatékonysaga, tehat a ,,z6ld memoria”
sikeresen alkalmazhat6 a fotoszintézis sotétszakaszanak indukéldsara.

Az UV sugarzéasnak kitett novények epidermalis pigmenttartalmaban bekovetkezd
valtozasok jol jelzik az UV hatdséara bekovetkez6 karos vagy elényds valtozasok kialakulasat.
A Dualex® miiszeriink altal megbecsiilt pigmenttartalmak koziil a klorofill index esetében
direkt UV hatasként klorofill tartalom novekedést tapasztaltunk a sziklevelek esetén. A
lomblevelek szintjén viszont csdkkenést tapasztaltunk, mely ellentmond mas kutatdécsoportok
altal tapasztalt megfigyelésekkel (Jovani¢ és mtsai. 2022; Begum és mtsai. 2021; Palma és
mtsai. 2021). Az altalunk tapasztalt csokkenés magyarazata lehet, hogy az UV-nak kitett
levelekben atrendezddtek a kloroplasztiszok, hogy minimalizaljak a karosodas lehetdségét
(Dutta ¢és mtsai. 2015). A plasztiszok az UV forras iranyaba egymas ala csoportosultak, melyet
a Dualex® miiszeriink csokkenésként detektalt. Szisztémas valasz részeként mindkét levélszint
esetében klorofill csokkenést tapasztaltunk, mely szintén magyarazhatd a plasztiszmozgéasos
hipotézisiinkkel, mivel a lecsokkent klorofill index ellenére nem tapasztaltuk a fotoszintetikus
aktivitas csokkenését.

A direkt UV sugéarzasnak kitett levelek egyik legaltalanosabb indikatora az epidermalis
flavonoidok szintjének megemelkedése. Az eredményeink alapjan mindkét levélszint esetében
szignifikans ndvekedéseket tapasztaltunk a flavonoid index értékekben, melyet megerdsitenek
a korabbi kutatasi eredmények is (Ferreyra és mtsai. 2021; Li és mtsai. 1993; Lois és mtsai.
1994; Schreiner és mtsai. 2017). A direkt UV hatasaval ellentétes szisztémas valaszokat
tapasztaltunk, mindkét levélszint esetén a flavonoid tartalmak csokkenését. Az ellentétes valasz

lehetséges magyarazata az lehet, hogy az antocianinokkal k6zos szintézisutjuk (Holton és mtsai.
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1995) kozepén elhelyezkedo flavonoidokat esetleg tovabb alakithattak antocianinokka, mivel
a levelek nem voltak kitéve karosit6 UV-sugarzasnak sem a lomblevelek szintjén, sem az
altaluk bearnyékolt sziklevelek szintjén sem.

A miiszeriink altal detektalt harmadik pigmentcsoport, az antocianinok esetében direkt
UV hatasara csak a sziklevelek szintjén figyeltiink meg csokkenést, mely ellentmond a
szakirodalomban leirt emelkedésnek (O’Hara és mtsai. 2019; Rai és mtsai. 2019). Ennek
magyarazata szintén a kisérletliink soran alkalmazott alacsony UV dodzis lehet. Szisztémas
valasz részeként mindkét levélszint esetében ndvekedést kaptunk az antocidn indexben, mely
Osszhangban van a flavonoid indexnél felallitott elméletiinkkel, azaz a szisztémas levelek végig
vitték a bioszintézis Gtvonalat, ezaltal tobb antocianin képzddott.

A novények leveleinek prooxidans tartalmat a kisérletiink soran a hidrogén-peroxid

tartalmak mérésével vizsgaltuk, mivel mind a direkt UV hatdsara, mind szisztémés valasz
részeként is kulcsfontossagu masodlagos hirvivé molekula szerepét tolti be. A H202-tartalom
meghatarozasa jelentOs részét képzi a dolgozatnak, mivel mar rengeteg cikkben megmérték
biotikus vagy szdrazsagstressz hatasara kialakuld szisztémas valasz részeként (Alvarez és
mtsai. 1998; Bolwell és mtsai. 2002; Zandalinas €s mtsai. 2020), viszont UV hatésara kialakulo
szisztémas jelként még nem vizsgaltak.
Sziklevelek szintjén direkt UV hatasara szignifikansan lecsokkent a levelek H2O»-tartalma,
melyre bab esetében nem talaltunk szakirodalmi utalast. A csokkenést nem magyarazzak a
H202-szintet szabalyozd enzimatikus mérési eredményeink, igy feltételezziik, hogy a mar
emlitett flavonoid szint emelkedés lehet a hidrogén-peroxid csokkenés hatterében, mivel ezen
molekulak kiemelten jo direkt antioxidansai a H2O2-nak.

Lomblevél szinten nem volt direkt UV hatasara valtozas a H>O2-tartalomban, annak
ellenére, hogy a POD-aktivitas lecsokkent (felére), a GOX-aktivitas is lecsokkent (negyedére),
a CAT-aktivitas szintén lecsokkent, mig a SOD aktivitds megemelkedett (haromszorosara). Az
el6bb felsorolt enzimaktivitasok alapjan nagymértékii hidrogén-peroxid tartalom ndvekedésre
szamitanank, amit szakirodalmi adatok is alatdmasztanak (Racz és mtsai. 2020; Jansen ¢és
Bornman 2012). A ndvekedés hianyanak magyarédzata szintén a nem-enzimatikus antioxidans
tartalmak lehetnek, mint a lomblevél szinten 6tszorosére emelkedett flavonoidok, melyek nem
csak direkt antioxidansként csokkenthették a hidrogén-peroxid tartalmat, de UV sziiré pigment
funkcio6juk is hozzajarulhatott ehhez.

Mindezek ellenére kisérletiink soran a H2O2 valdban hirvivé molekula szerepet toltott
be, mivel a szisztémas valasz részeként emelkedését tapasztaltuk sziklevelek szintjén. Ez a

fiatalabb levelektdl induld szisztémaés valasz, mely kevésbé alkalmazhaté mezdgazdasagi
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szempontbol (nem zold memoria), de igy is szisztémas valasznak mindsiil. Eredménytlink
fontossagat mutatja, hogy a szakirodalom nagyobb része szerint csak felfelé mukodik a
szisztémas hatas (Garcia és mtsai. 2015), de ezt mi sikeresen megcéfoltuk.

Az enzimatikus eredményeink magyarazo erejének hidnya a POD esetében a nem
megfeleld szubsztrat hasznalatdval magyarazhatd, méréseinket egy mesterséges, azaz a
novényben természetes mdédon nem taldlhatd szubsztratot hasznalva végeztiikk el. A bab
leveleinek masodlagos anyagcseretermékei koziil a jovoben megvizsgaljuk, hogy melyik lehet
alkalmas POD-szubsztratnak, ezaltal a hidrogén-peroxid szintet ténylegesen befolyasol6 POD
izoformakrol gytjthetiink informaciokat. A katalaz esetében kevés szakirodalmi bizonyitékot
talaltunk fontossadgara a bab esetében (Cakmak ¢és mtsai. 1992). Kisérletes eredményeinket
alatamasztva (sziklevél szinten) nem talaltunk UV hatasara vagy szisztémas valasz részeként
valtoz6 kataldz aktivitas eredményeket babndvényben.

Az altalunk z6ld memoriaként nevezett szisztémas valasz a direkt UV-nak Kkitett
sziklevelek és az UV naiv lomblevelek kozotti kommunikéciot irja le. A H20: tartalmak
esetében nem tapasztaltunk ennek megfeleld szisztémas valaszt. Ennek ellenére a H2O2 szintet
befolyasold enzimek eredményei alapjan kimutattuk, hogy mind a kataldz, mind a SOD
aktivitasok szignifikdnsan megemelkedtek a szisztémas valasz részeként. A z6ld memoria
részeként haromszorosara emelkedett a katalaz aktivitds az UV naiv lomblevelekben, mely
nemcsak magyardzata lehet a H202 szint emelkedésének hidnyara, de aldtdmasztja azon
elméletiinket, hogy az UV priming hatasara serkenthetjiik az antioxidans enzimeket az UV-nak
ki nem tett levelekben is.

A levelek totdl SOD aktivitdsanak emelkedését részletesebben is megvizsgaltuk,
gélelektroforézis soran elkiilonitettiik az egyes SOD izoformakat és jellemeztiik azok
aktivitasbeli eltéréseit (Tsang és mtsai. 1991; Bridges ¢s mtsai. 1981; Miszalski és mtsai. 1998;
Chen és mtsai. 2024). A SOD izoformék gélen torténd szeparalasa sikeresen kibdvitette a teljes
SOD aktivasrol szerzett ismereteinket. A H>O2 gatlassal, azaz a termék altali gatlassal (16. abra)
a gatolatlan gélen nem lathaté savok jelentek meg, melynek magyardzata, hogy a H20:2
rezisztens Mn-SOD izoformékat (SOD4) sikeriilt elkiiloniteniink. A két masik dominansabb
izoforma egyarant érzékeny a H2O2-re, de azok aktivitasbeli hianyaban, képesek voltunk a
kezeletlen gélen (15. dbra) nem megjelend izoforma detektalasara is. A masodik gél alapjan
elmondhat6, hogy a mitokondrialis lokalizaciéja Mn-SOD izoformdk a lomblevekben mutattak
nagyobb aktivitast. A KCN gatlasaval elkésziilt gélnek (17. dbra) koszonhetden sikertiilt a Fe-
SOD izoformakat is szeparalnunk a tobbitdl, melyek az SOD3 jeloléssel lathatoak a két masik
gélen. A csak kloroplasztisz lokalizalt Fe-SOD izoformdk a Mn-SOD-al ellentétben, a
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sziklevelekben mutattak nagyobb aktivitast. A gélelektroforézis eredményei Osszhangban
vannak a fotometrids SOD aktivitds eredményeinkkel, a lomblevél szintjén leirt szisztémas
aktivitasuk emelkedéséért a Mn-SOD ¢és a Cu/Zn-SOD izoformdk a feleldsek. Valamint a
szikleveleknél tapasztalt SOD aktivitas csokkenést szintén a kisebb savokkal reprezentalt Mn-
SOD és Cu/Zn-SOD izoformakkal magyarazhatjuk (17. abra).

A kisérletiink soran néhol ellentmondo6 szisztémas valaszok lehetséges magyarazata
még az lehet, hogy ezek a szisztémads valaszok egy éltalanos abiotikus stresszre adott valaszok,
nem kizarolag UV specifikus valaszok. Ezen hipotézisiink jovObeli igazoldsa aldtdmaszthatja
azon koncepcionkat, hogy egy nem karositd, a ndvény csak egy részét éré6 UV kezeléssel
kivalthatunk egy univerzalis stressz elleni védekezési valaszt a névény egészén.

Kisérleteink eredményeként utat nyitottunk afelé, hogy az UV-sugarzds, mint
vegyszermentes kezelési forma felhasznalhaté legyen fiatal ndvények stressztiirésének
fokozasara (szisztémas UV priming) és a kifejlett novények védelmi véalaszainak serkentésének
eldsegitésére a mezogazdasagban. Ez fenntarthaté modon novelheti a névények talélési esélyeit

¢s a terméshozamukat, mikozben csokkentheti a vegyszerek hasznalatat.

33



Koszonetnyilvanitas

Koszonettel tartozom Dr. Racz Arnold témavezetdmnek a sok segitségért és szakmai
tanacsaiért, valamint a laboratoriumi munkdm sordn nyujtott Utmutatasaért, amelyet a TDK
dolgozatom végzése soran tett. Tovabba halas kdszonettel tartozom a Novénybiologiai Tanszek
munkatdrsainak is. Ez a dolgozat a Pécsi Tudoményegyetem Kriszbacher Ildikéd

Tehetséggondozo Program 2024/2025. tanévi tamogatasaval késziilt.

34



Irodalomjegyzék

Hideg, E., Jansen, M. A., & Strid, A. (2013). UV-B exposure, ROS, and stress: inseparable companions or loosely
linked associates?. Trends in plant science, 18(2), 107-115.

Pastor, V., Luna, E., Mauch-Mani, B., Ton, J., & Flors, V. (2013). Primed plants do not forget. Environmental and
experimental botany, 94, 46-56.

Ibrahim, E. A. (2016). Seed priming to alleviate salinity stress in germinating seeds. Journal of plant physiology,
192, 38-46.

Abid, M., Tian, Z., Ata-Ul-Karim, S. T., Liu, Y., Cui, Y., Zahoor, R., ... & Dai, T. (2016). Improved tolerance to
post-anthesis drought stress by pre-drought priming at vegetative stages in drought-tolerant and-sensitive wheat
cultivars. Plant Physiology and Biochemistry, 106, 218-227.

TT, D. T., & Puthur, J. T. (2017). UV radiation priming: A means of amplifying the inherent potential for abiotic
stress tolerance in crop plants. Environmental and Experimental Botany, 138, 57-66.

Harris, C. J., Amtmann, A., & Ton, J. (2023). Epigenetic processes in plant stress priming: Open questions and
new approaches. Current Opinion in Plant Biology, 75, 102432.

Barnes, P.W., Williamson, C.E., Lucas, R.M. et al. (2019) Ozone depletion, ultraviolet radiation, climate change
and prospects for a sustainable future. Nat Sustain. 2: 569-579.

Aphalo, P.J.,2018. Exploring temporal and latitudinal variation in the solar spectrum at ground level with the TUV
model. UV4Plants Bull. 2018, 45-56.

Jansen, M.A K., Bornman J.F. 2012. UV-B radiation: from generic stressor to specific regulator. Physiol. Plant.
145, 501-504.

Asada, K. (2006) Production and scavenging of reactive oxygen species in chloroplasts and their functions. Plant
Physiol. 141: 391-396.

Apel, K., Hirt, H. (2004) Reactive oxygen species: metabolism, oxidative stress, and signal transduction. Annu.
Rev. Plant Biol. 55: 373-399.

Barta, Cs., Kalai, T., Hideg, K., Vass, 1., Hideg, E. (2004) Differences in the ROS-generating efficacy of various
ultraviolet wavelengths in detached spinach leaves. Funct. Plant Biol. 31: 23-28.

Természet Vilaga 152. évf. 2. sz.

Czégény, G., & Racz, A. (2023). Phenolic peroxidases: Dull generalists or purposeful specialists in stress
responses?. Journal of Plant Physiology, 280, 153884.

Habibi, G. (2014). Hydrogen peroxide (H,O,) generation, scavenging and signaling in plants. In Oxidative damage
to plants (pp. 557-584). Academic Press.

Moller, I. M., Jensen, P. E., & Hansson, A. (2007). Oxidative modifications to cellular components in plants.
Annu. Rev. Plant Biol., 58(1), 459-481.

Czégény, G., & Racz, A. (2023). Phenolic peroxidases: Dull generalists or purposeful specialists in stress
responses?. Journal of Plant Physiology, 280, 153884.

Cosio, C., Dunand, C. (2009) Specific functions of individual class I1I peroxidase genes. J. Exp. Bot. 60: 391-408.

Sharma, 1., & Ahmad, P. (2014). Catalase: a versatile antioxidant in plants. In Oxidative damage to plants (pp.
131-148). Academic press.

Alvarez, M. E., Pennell, R. 1., Meijer, P. J., Ishikawa, A., Dixon, R. A., & Lamb, C. (1998). Reactive oxygen
intermediates mediate a systemic signal network in the establishment of plant immunity. Cell, 92(6), 773-784.

Bolwell GP, Bindschedler LV, Blee KA, Butt VS, Davies DR, Gardner SL, Gerrish C, Minibayeva F (2002) The
apoplastic oxidative burst in response to biotic stress in plants: a three-component system. J Exp Bot 53: 1367—
1376.

Zandalinas, S. 1., Fichman, Y., Devireddy, A. R., Sengupta, S., Azad, R. K., & Mittler, R. (2020). Systemic
signaling during abiotic stress combination in plants. Proceedings of the National Academy of Sciences, 117(24),
13810-13820.

35



Kuzniak, E., & Urbanek, H. (2000). The involvement of hydrogen peroxide in plant responses to stresses. Acta
physiologiae plantarum, 22, 195-203.

Orozco-Cardenas M, Ryan CA. Hydrogen peroxide is generated systemically in plant leaves by wounding and
systemin via the octadecanoid pathway. Proc Natl Acad Sci U S A. 1999 May 25;96(11):6553-7. doi:
10.1073/pnas.96.11.6553. PMID: 10339626; PMCID: PMC26920.

Jansen, M.A K., Bilger, W., Hideg, E., Strid, A., UV4Plants Workshop Participants, Urban, O. 2019. Interactive
effects of UV-B radiation in a complex environment. Plant Physiol. Biochem. 134, 1-8.

Castagna, A., Csepregi, K., Neugart, S., Zipoli, G., Vecefova, K., Jakab, G., ... & Hideg, E. (2017). Environmental
plasticity of Pinot noir grapevine leaves: A trans-European study of morphological and biochemical changes along
a 1,500-km latitudinal climatic gradient. Plant, Cell & Environment, 40(11), 2790-2805.

Neugart, S., & Schreiner, M. (2018). UVB and UVA as eustressors in horticultural and agricultural crops. Scientia
Horticulturae, 234, 370-381.

Rodriguez-Calzada, T., Qian, M., Strid, A., Neugart, S., Schreiner, M., Torres-Pacheco, 1., & Guevara-Gonzalez,
R. G. (2019). Effect of UV-B radiation on morphology, phenolic compound production, gene expression, and
subsequent drought stress responses in chili pepper (Capsicum annuum L.). Plant Physiology and Biochemistry,
134, 94-102.

Overbeck, V., Schmitz, M., Tartachnyk, 1., & Blanke, M. (2018). Identification of light availability in different
sweet cherry orchards under cover by using non-destructive measurements with a Dualex™. European Journal of
Agronomy, 93, 50-56.

Genty, B., Briantais, J. M., & Baker, N. R. (1989). The relationship between the quantum yield of photosynthetic
electron transport and quenching of chlorophyll fluorescence. Biochimica et Biophysica Acta (BBA)-General
Subjects, 990(1), 87-92.

Schreiber, U., Klughammer, C., & Walz, H. (2008). Complementary PS II Quantum Yields Calculated from
Simple Fluorescence Parameters Measured by PAM Fluorometry and the Saturation Pulse Method In Vivo Redox
Changes of Ferredoxin, P700 and Plastocyanin View Project Assessment of Wavelength-Dependent Properties of
Photosynthesis by Chlorophyll Fluorescence Measurements View Project Complementary PS II Quantum Yields

Calculated from Simple Fluorescence Parameters Measured by PAM Fluorometry and the Saturation Pulse
Method. 2008.

Bradford, M. M. (1976). A rapid and sensitive method for the quantitation of microgram quantities of protein
utilizing the principle of protein-dye binding. Analytical biochemistry, 72(1-2), 248-254.

Matai, A. & Hideg, E. A comparison of colorimetric assays detecting hydrogen peroxide in leaf extracts. Anal.
Methods 9, 2357-2360 (2017).

Sun, Y., Oberley, L. W. & Li, Y. A simple method for clinical assay of superoxide dismutase. Clin. Chem. 34,
497-500 (1988).

Majer, P., Czégény, G., Séndor, G., Dix, P. J., & Hideg, E. (2014). Antioxidant defence in UV-irradiated tobacco
leaves is centred on hydrogen-peroxide neutralization. Plant Physiology and Biochemistry, 82, 239-243.

Aebi, H. Catalase in vitro. Methods Enzymol. 105, 121-126 (1984).

Racz, A., Czégény, G., Csepregi, K., & Hideg, E. (2020). Ultraviolet-B acclimation is supported by functionally
heterogeneous phenolic peroxidases. Scientific Reports, 10(1), 16303.

Manchenko, G. P. (2002). Handbook of detection of enzymes on electrophoretic gels. CRC press.

Hammer, @, Harper, D. A. T. & Ryan, P. D. PAST: Paleontological statistics software package for education and
data analysis. Palacontol. Electron. 4, 9 (2001).

Dutta, S., Cruz, J. A., Jiao, Y., Chen, J., Kramer, D. M., & Osteryoung, K. W. (2015). Non-invasive, whole-plant
imaging of chloroplast movement and chlorophyll fluorescence reveals photosynthetic phenotypes independent of
chloroplast photorelocation defects in chloroplast division mutants. The Plant Journal, 84(2), 428-442.

Tsang, E. W., Bowler, C., Hérouart, D., Van Camp, W., Villarroel, R., Genetello, C., ... & Inzé, D. (1991).
Differential regulation of superoxide dismutases in plants exposed to environmental stress. The Plant Cell, 3(8),
783-792.

Van Camp, W., Inzé, D., & Van Montagu, M. (1997). The regulation and function of tobacco superoxide
dismutases. Free Radical Biology and Medicine, 23(3), 515-520.

36



Jovani¢, B. R., Radenkovi¢, B., Despotovié¢-Zraki¢, M., Bogdanovi¢, Z., & Bara¢, D. (2022). Effect of UV-B
radiation on chlorophyll fluorescence, photosynthetic activity and relative chlorophyll content of five different
corn hybrids. Journal of Photochemistry and Photobiology, 10, 100115.

Begum, H. A., Hamayun, M., Shad, N., Khan, W., Ahmad, J., Khan, M. E. H., ... & Ali, K. (2021). Effects of UV
radiation on germination, growth, chlorophyll content, and fresh and dry weights of Brassica rapa L. and Eruca
sativa L. Sarhad J. Agric, 37, 1016-1024.

Palma, C. F. F., Castro-Alves, V., Morales, L. O., Rosengqvist, E., Ottosen, C. O., & Strid, A. (2021). Spectral
composition of light affects sensitivity to UV-B and photoinhibition in cucumber. Frontiers in Plant Science, 11,
610011.

Ferreyra, M. L. F., Serra, P., & Casati, P. (2021). Recent advances on the roles of flavonoids as plant protective
molecules after UV and high light exposure. Physiologia plantarum, 173(3), 736-749.

Li, J., Ou-Lee, T. M., Raba, R., Amundson, R. G., & Last, R. L. (1993). Arabidopsis flavonoid mutants are
hypersensitive to UV-B irradiation. The Plant Cell, 5(2), 171-179.

Lois, R. (1994). Accumulation of UV-absorbing flavonoids induced by UV-B radiation in Arabidopsis thaliana L.
I. Mechanisms of UV-resistance in Arabidopsis. Planta, 194, 498-503.

Schreiner, M., Wiesner-Reinhold, M., Baldermann, S., Hanschen, F. S., & Neugart, S. (2017). UV-B-induced
changes in secondary plant metabolites. In UV-B radiation and plant life: molecular biology to ecology (pp. 39-
57). Wallingford UK: CABI.

O’Hara, A., Headland, L. R., Diaz-Ramos, L. A., Morales, L. O., Strid, A., & Jenkins, G. L. (2019). Regulation of
Arabidopsis gene expression by low fluence rate UV-B independently of UVR8 and stress signaling.
Photochemical & Photobiological Sciences, 18, 1675-1684.

Rai, N., Neugart, S., Yan, Y., Wang, F., Siipola, S. M., Lindfors, A. V., ... & Aphalo, P. J. (2019). How do
cryptochromes and UVRS interact in natural and simulated sunlight?. Journal of Experimental Botany, 70(18),
4975-4990.

Garcia, T., Gutierrez, J., Veloso, J., Gago-Fuentes, R., & Diaz, J. (2015). Wounding induces local resistance but
systemic susceptibility to Botrytis cinerea in pepper plants. Journal of plant physiology, 176, 202-209.

Holton, T. A., & Cornish, E. C. (1995). Genetics and biochemistry of anthocyanin biosynthesis. The Plant Cell,
7(7), 1071.

Braber, J. M. (1980). Catalase and peroxidase in primary bean leavesduring development and senescence.
Zeitschrift fiir pflanzenphysiologie, 97(2), 135-144.

Cakmak, 1., & Marschner, H. (1992). Magnesium deficiency and high light intensity enhance activities of
superoxide dismutase, ascorbate peroxidase, and glutathione reductase in bean leaves. Plant physiology, 98(4),
1222-1227.

Bridges, S. M., & Salin, M. L. (1981). Distribution of iron-containing superoxide dismutase in vascular plants.
Plant Physiology, 68(2), 275-278.

Miszalski, Z., Slesak, I., Niewiadomska, E., Baczek-Kwinta, R., Liittge, U., & Ratajczak, R. (1998). Subcellular
localization and stress responses of superoxide dismutase isoforms from leaves in the C3-CAM intermediate
halophyte Mesembryanthemum crystallinum L. Plant, cell & environment, 21(2), 169-179.

Chen, X., Li, D., Guo, J., Wang, Q., Zhang, K., Wang, X., ... & Zhang, J. (2024). Identification and Analysis of
the Superoxide Dismutase (SOD) Gene Family and Potential Roles in High-Temperature Stress Response of
Herbaceous Peony (Paeonia lactiflora Pall.). Antioxidants, 13(9), 1128.

37



Fiiggelék

0,16 r

a
0,14 | = 3 %
0,12 5
a o
L ab ab BB e
M ob + b
0,08 T Hi
004
002 |
0 i : ! i :;:; :;:

= =~

4’$ 9»

Q

nM H202/mg FW

WV v = v
s g & &
& Mg & e

S S X ¢

S U

F1. dbra A vizsgalt csoportok H,O tartalmainak atlagai szorassal abrazolva oszlopdiagramon
Az ABC bettiivel a szignifikans kiilonbségeket jeldltiik az egyes csoportok kozott
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Az ABC bettiivel a szignifikans kiilonbségeket jeloltiik az egyes csoportok kdzott

38



12 ¢

10 r

U GOX/ug protein

b

=

ac

ac

b

UV-W-SZUV-W-N C-W-SZ C-W-N UV-H-SZ UV-H-N C-H-SZ C-H-N

F3. abra A vizsgalt csoportok GOX aktivitasainak atlagai szorassal abrazolva oszlopdiagramon
Az ABC bettiivel a szignifikans kiilonbségeket jeloltiik az egyes csoportok kozott

4,0
3,5
3,0
2,5
2,0
1,5

U POD/pg protein

1,0
0,5
0,0

b
b
b b
b b
a +
% a
v = v = v = v
o & o Q& o 3 2
04' Q’$ & @fb \34 P

F4. abra A vizsgalt csoportok POD aktivitasainak atlagai szorassal abrazolva oszlopdiagramon
Az ABC bettiivel a szignifikans kiilonbségeket jeloltiik az egyes csoportok kdzott
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F5. abra A vizsgalt csoportok CAT aktivitasainak atlagai szorassal abrazolva oszlopdiagramon
Az ABC betiiivel a szignifikans kiilonbségeket jeloltiik az egyes csoportok kozott
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