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1. BEVEZETES, A TEMA TUDOMANYOS HATTERENEK ATTEKINTESE
1.1. A vegetetiv kiszaradastiirés (DT) eléfordulasa a fotoszintetizalo szervezetek korében

A kiszéaradastiirés (DT=desiccation tolerance) sok éldszervezet jellemzdje, tobb mint
300 éve kutatjak (Alpert 2000; Vicré et al. 2004). Novényekben a DT gyakran a reproduktiv
struktardk (pollen, sporak, magvak) (Alpert 2006; Wood 2007) jellemzdje. A vegetativ
részek, szovetek (kriptogdmokban a nem valodi szovetes strukturak) kiszaradastiirése a
ndvényvilagban ritka, foleg algakban, zuzmodkban és mohdkban fordul elé (Leprince &
Buitink 2010). Az edényesek kozott a valodi DT novények minddssze 0.15%-ban fordulnak
el6. 2001-ig kortlbeliil 350 kiszaradastiir6 fajt irtak le (Tuba 2001). A nyitvaterm6k kozott
nem ismeriink egyetlen kiszaradastiirdt sem. A harasztok kozott a korpafiiveknél 2 genuszban,
a pafranyoknal 19 genuszban talalhatok kiszaradastiiré fajok. A zarvatermd kétszikiiek kozott
5 csalad 20 feletti ismert fajszammal, az egyszikiicknél 4 csalad (Cyperaceae, Liliaceae,
Poaceae, Velloziaceae) szamos fajaval képviseli a kiszaradastiiroket. A filogenetikai
analizisek alapjan a vegetativ részek kiszaradastlirése 6si modon 1étezett pl. a mohakban, mint
6si szarazfoldi novényekben. Mivel a vegetativ DT nagyon ritka az edényesekben,
feltehetdleg az edényes novények kiilonboz6 csoportjaiban fiiggetlentil fejlédott ki (Oliver et
al. 2000a; Wood & Oliver 2004).
1.2. A DT mohak eléfordulasa, jellemzéi, a DT fiziologiai és oOkologiai tipusai az
edényesekben és a mohakban

200 feletti a DT mohajok szama (Stark et al. 2013). A mohak esetében a DT-t egy
olyan képességként definidltak (Alpert 2000), amelynek segitségével a belsdé vizpotencial
equilibriumba keriilhet a mérsékelten szaraz levegével (<50% RH), amely < -100 MPa
(gyakran -400 és -100 MPa kozotti, esetenként -600 MPa is lehet) vizpotencial értékhez
tartozo deszikkaciot is jelenthet, majd a rehidracié soran a normal anyagcsere funkciok
helyreallnak. Annak ellenére, hogy a DT gyakori és nagyon jellemzd vonasa a mohéknak,
nem egyetemes a csoport kiilonb6z6 tagjainal (Proctor et al. 2007; Wood 2007). A DT mohak
okologiai tartomanya sziik és marginalis; f6leg olyan él6helyeken lelhetdk fel, amelyekben a
viz elérhetdsége nagyon korlatozott (Alpert 2000). Sok arid és szemiarid dkoszisztémaban a
vegetativ boritds nagyon ritka. A nyitott €léhelyek az ilyen teriileteken altalaban DT
mohakkal, cianobaktériumokkal, gombakkal, zold algakkal és zuzmokkal fedettek, amelyek a
kriptobiotikus kéreg f6 komponensei (Belnap & Lange 2003; Li et al. 2003). Nagyon sok
kutatds folyik a kriptobiotikus kérgek arid régidkban betdltdtt Okologiai szerepének
feltarasara. Ezen szerepek kozott van a talajer6zid csokkentése, a viz beszivargasanak a

javitasa, a szén-asszimilacioban és a nitrogén-fixacioban betoltott funkcié (Belnap et al. 2004,

3



Elbert et al. 2009; Li 2012). A kérgek kiilonboz6 tipusai kozott, a mohakéreg megjelenése jo
indikatora egy stabilabb, késObbi szukcesszios fazisban 1évé él6helytipusnak (Zhang et al.
2009). A sivatagi kornyezetben a mohakérgek gyakran vannak kitéve a vizvesztés, a
kiszaradas és az ujranedvesedés ciklusainak (Charron & Quatrano 2009; Pressel & Duckett
2010; Xu et al. 2009). A DT novényekkel kapcsolatos vizsgalatok soran gyakran hasznaljak a
fotoszintézis jellemzdit, mint a kiszaradds és a regeneralodas mutatoiként. A fotoszintetikus
apparatus és a klorofillok kiszdradas alatti megdérzédése egy kritérium a DT ndvények
csoportjanak 2 altipusra, homoioklorofillos (HDT) és poikiloklorofillos (PDT) kiszaradastiird
novényekre vald osztasara (Toldi et al. 2009). Taxonomiailag a PDT altipus az egyszikiiek
kozotti eléfordulasra korlatozodik. Pl. a PDT egyszikii, a Xerophyta scabrida a klorofillok és
a tilakoidok elvesztését mutatja kiszaradas soran (Tuba et al. 1993a,b). Ellentétben a HDT
kétszikii Haberlea rhodopensis-sel, amely megtartja az 6sszes klorofilljat és a fotoszintetikus
proteineket a kiszaradas alatt (Georgieva et al. 2007; 2009). Masik tanulmany szerint
(Markovska et al. 1994) a H. rhodopensis a tilakoidok egy részét elveszti a kiszaradas soran,
de megtartja az Osszes klorofilljat. A HDT ujraéledé6 Myrothamnus flabellifolia a
klorofilljainak megkdzelitdleg az 50%-at elveszti, de megdrzi a tilakoidjait a dehidraci6 soran
(Farrant et al. 1999). Van néhany faj, amely koztes stratégiat mutat (Farrant et al. 2008). Ezért
még a DT edényes ndvények kozott is kiillonbozd stratégiak vannak a kiszaradas
megkozelitésére.

A DT mohéak HDT altipustiak, amely azt jelenti, hogy a klorofillok és a fotoszintetikus
apparatus megérzése a kiszaradas soran a DT mechanizmus része (Toldi et al. 2009).
Jelenleg, azonban kevés informacio 4ll rendelkezésre a klorofillok és a fotoszintetikus
proteinek valtozasairol a DT-mohakban, kiszaradas alatt. Az edényes HDT novényeknél
némelyik megtartja kiszaradas soran a tilakoidalis protein komplexeit, némelyik egy részét
elveszti, és van, amelyik koztes valaszokat mutat dehidracio soran. Li et al. (2014) szerint a
sivatagi €l6helyrdl szarmaz6é Bryum argenteum DT lombosmoha klorofilltartalma szinte
valtozatlan (mindossze 4.23%-os csokkenés az Osszklorofill-tartalomban és 6.25%-0S
csokkenés a klorofill a/b ardnyban) a hidratalt és a majdnem teljesen kiszaradt allapotban. A
kiszaradas soran viszont a tilakoid protein komplexeinek egy részét elveszti (Gjranedvesedés
soran ezek reorganizalddnak), hatarozottan kevesebb tilakoid lathato, a granum tilakoidok egy
része rendezetlen, kisebb ¢€s kevesebb keményitd, valamint jelentdsen tobb ozmiofil szemcse
jelenléte jellemzo. A Tortula ruralis-ra, és a Physcomitrella-ra vonatkozdan is hasonl6 adatok
lelheték fel a szakirodalomban (Cui et al. 2012; Tuba et al. 1996). A B. argenteum-ban a

tilakoid protein komplexek mennyisége, beleértve a PSI monomert, PSII szuperkomplexet
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(PSII Core komplex CP47, CP43 és a PsaA/B alegységeinek a mennyisége csokken), a PSII
monomert és az LHCII-t, fokozatosan csokken a kiszaradas soran. A tilakoid protein
komplexek mennyisége gyorsan ndvekszik a fényen torténd Gjranedvesedés soran, ¢és az elsd
10 percben eléri a kiszaradas el6tti szintet, a s6tétben viszont lassan névekszik és alacsonyabb
értéket ér el. Ha a B. argenteum kiszaradastiirése konstitutiv, a tilakoid protein komplexeknek
intaktaknak kellene maradniuk. Viszont ennél a fajnal a kiszaradas soran a tilakoid protein
komplexek mennyisége csokken, maés részilk intakt marad, amely felelés lehet az
ujranedvesedés korai szakaszaban a fotoszintézis reaktivaciojaért, s az Gijranedvesedés tovabbi
szakaszai sordn a ,;maradék” tilakoid protein komplexek is reorganizalédnak a fényen. A B.
argenteum-ban a kloroplasztisz ultrastruktirdjaban és a tilakoid protein komplexekben
tapasztalhatd valtozasok arra engednek kovetkeztetni, hogy a HDT mohdk stratégiaja is
szamos koztes jelleget mutathat. A Physcomitrella-ban sok fotoszintézisben résztvevd fehérje
leszabalyozodik (down-regulated) a kiszaradas soran (Cui et al. 2012). A szarazfoldi Nostoc
flagelliforme-ben is a fehérjék reszintézise sziikséges a fotoszintézis rehidracié soran torténd
ujraélesztéséhez.

A DT mohak kozott 2 6kologiai stratégia kiilonithet6 el (Stark et al. 2013; Oliver et al.
1998). Azok a DT mohak, amelyek rendkiviil gyors kiszaradast tilélve, ujranedvesedés soran
mindossze kisebb karosodasokat mutatnak és javitanak az un. Konstitutiv DT névények
(CDT). Azok a DT mohak, amelyeknél gyors kiszaradast kovetden jelentds karosodasok
merlilnek fel az Gjranedvesedéskor, ugyanakkor viszonylag karosodas nélkiil Gjraélednek a
lasst kiszaradast kovetden, az induktiv DT (IDT) csoporthoz tartoznak (Mayaba et al. 2001,
Beckett et al. 2005). Valoszintileg a DT mohak kozott vannak olyanok, amelyek a CDT és az
IDT stratégiadk kozott koztes stratégiat képviselnek (Wood 2007). A leglijabb allaspont szerint
a DT mohdkban egy hatékony konstitutiv védelmi rendszerhez kapcsolddnak a rehidracio-
indukalt aktiv helyreallitasi mechanizmusok (Proctor et al. 2007; Oliver et al. 2010).
A ma ¢l6 (DT) mohédk kordntsem nevezhetok primitivnek, hanem végtermékei egy tobb mint
400 millio éves szeparalt evolucids fejlédésnek, melynek soran a gametofiton-dominalt
morfologiai felépitésilknek megfeleld, legoptimalisabb stratégia alakult ki szamukra.
1.3. DT moha és a DT zarvatermé modell kozotti kiilonbségek (Oliver et al. 2000a,b)
Az edényes kiszaradastlirk nem élik til a kiszaradast, ha az tal gyors (rovidebb, mint 12 h),
mivel ,,id6igényes”, indukéalhatdé sejtvédelmi mechanizmusok (pl. fehérjeszintézis)
sziikségesek a kiszaradastiirésiik kialakulasdhoz. A DT mohék rovid (akar 1 h, de alt. 3 h) 1d6
alatt bekovetkezd kiszaradast is képesek elviselni, és Ujranedvesedés utan teljesen

helyreallitani az anyagcseréjiiket. A DT mohakban kiszaradas soran gyors vizvesztés (12 h-n
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beliili) jellemzd, amit a konstitutiv védelem megenged, majd rehidracié indukalt aktiv
regeneracid €s javitd mechanizmus kapcsol be az Ujranedvesedés soran. A zarvatermok
induktiv, ABA-kontrollalt, sejtvédelmi mechanizmusa csak lassu vizvesztés (12h-n tali) soran
aktivalédik, majd Ujranedvesedéskor a hosszabb i1dét igényld helyredllitasi folyamatok
kovetkeznek. Az edényes ndvények adaptalodtak a kiszdmithatatlanul ¢és valtozé
mennyiségben rendelkezésre 4ll6 viz hasznositasahoz (homoiohidria, belsé vizvezetés,
kutikularizalt epidermisz, szabalyozott vizleadds). A poikilohidrikus mohdk alternativ
stratégiaval rendelkeznek. Akkor fotoszintetizalnak, ndvekednek, amikor a viz a
rendelkezésiikre all, kiszaradaskor pedig felfliggesztik metabolikus aktivitdsukat. Ez sokkal
inkabb szarazsag elkeriilési stratégia. A DT mohak ekvilibriumba tudnak keriilni a 20-50%-0s
RH-ja levegdvel (20 °C-on), ami -400- -100 MPa erdsségli vizhiany toleralasat jelenti
(RWCgyy 5-10%). Az edényes DT-k 95%-0s RH-ju leveg6vel (20 °C-on), 30-40% -os RWC
mellett keriilnek equilibriumba, ami ,,minddssze” -7- -9 MPa toleralasat teszi lehet6vé
(Proctor et al. 2007). A DT edényesek tobbszintii, tobbféle vizhianyt képesek toleralni, mint a
mezofita edényesek. A DT mohak kiszaradasuk soran atmennek azokon a vizstressz
szinteken, amelyeken a DT edényesek sikeresek, de csak rovid ideig érintik e vizallapotokat,
azaz csak atmenetileg néznek szembe a problémaval, hogy vizhiany alatt folytassdk az
anyagcseréjiiket. A DT mohdk sejtjeinek 2 stabil allapota van: az egyik a teljes turgor allapot,
a masik a kiszaradt allapot. A kiszaradastiirésiiket nagyban befolyasolja e két allapotban
eltoltott id6 hosszlisaga, a kiszaradas intenzitdsa (sebessége és mértéke), valamint az ezzel
tarsulo hOmeérsékleti €és fény viszonyok. Stratégidjuk alapvetd kiilonbsége az edényes
yjra¢ledd6 DT-khez viszonyitva, hogy egy aktiv rehidracid-indukalt javitd és regenerdcios
mechanizmus 1étezik benniik, amely hatterében nem a jol elkiilonithet6 tolerancia gének
transzkripcids aktivitasa all, hanem egy sokkal gyorsabb transzlacios kontroll. Valgjaban ez
egy ABA-fiiggetlen konstitutiv védelmi rendszer, amely magéba foglal néhany kulcs elemet
az edényesekben jellemzett indukélhatdé rendszerbdl. Ennek a konstitutiv rendszernek a
jelentése, hogy eldre expresszal védod fehérjéket, mRNS-protein komplexeket készit eldre, és
ezek szintjét a kiszdradas soran fenntartja. Tovabba konstitutiv vonasként értékelhetd az is,
hogy az ozmotikusan aktiv szénhidratok (elsdsorban szachar6z) mennyisége jelentds, szintjiik

gyakorlatilag nem valtozik a kiszaradas és az ujranedvesedés soran (Marschall et al. 1998).



1.4. Mohafajok fotoszintetikus és egyéb fiziolégiai valaszai a Kiszaradas és
ujranedvesedés soran, védelmi mechanizmusok a regeneracio soran

A poikilohidrikus mohak akkor fotoszintetizdlnak, ndvekednek, amikor a viz a
rendelkezésiikre all, kiszaradaskor pedig felfiiggesztik metabolikus aktivitasukat (Proctor &
Pence 2002). A HDT mohak fotoszintetikus apparatusa kiszaradas soran megérzédik (ijabb
kutatasok tobbféle valtozast is detektalnak 1d. fentebb), és a fotoszintetikus aktivitds gyors €s
teljes regeneralodasat teszi lehetévé az uUjranedvesedés soran (Deltoro et al. 1998a,b;
Marschall & Proctor 1999; Csintalan et al. 1999). A mohék vizhianyra adott fotoszintetikus
sejtvalaszai — precizen meghatarozott viztartalomra vonatkoz6 paraméterek hasznélata esetén
— megegyeznek az edényesekével (Proctor 2000). A mohdk jelentés mennyiségi kiilsé
kapillaris vizet tartalmaznak, amely fiziologiailag fontos. Az anyagcsere folyamatok
jellemzéinek az edényesekkel torténd Osszehasonlithatosagahoz alapvetd a teljes turgorhoz
tartozo6 viztartalom (WC) ismerete, amely csak kisérleti uton, minden faj esetében egyedileg
meghatarozott pv-gorbékbol szarmaztathatdo (Marschall 2009). A teljes turgorhoz viszonyitva
adjuk meg tobbi viztartalomra vonatkoz6 paraméteriiket is. Kiszaradas soran a mohak el6szor
a kiils6, jelentés mennyiségii kapillaris viziiket, majd az apoplazmatikus vizet veszitik el.
Amig a kapillaris és az apoplazmatikus vizfrakciokkal rendelkeznek, addig a sejtjeik nem
keriilhetnek vizhidnystressz allapotaba, nem csokken a fotoszintetikus aktivitdsuk. Ha
elveszitik a nagy mennyiségli €és fiziologiailag fontos feliileti és apoplazmatikus viziiket, a
sejtjeikben a szimplazmatikus viz is veszélybe keriil, s a vizhidny mértékének ndvekedésével
az edényesekre jellemzd fotoszintetikus valaszokat mutatjak vizhiany alatt.
Az adott mohafajra jellemzé CDT és IDT mechanizmusok hatékony miikodésén kiviil a
kiszaradds gyorsasaga, intenzitdsa, a kiszaradt allapotban eltoltott idO relativ hosszlsaga,
valamint az ezzel tarsuldo fény és hdmérsékleti viszonyok hatarozzdk meg, hogy az
ujranedvesedés soran beinduld fotoszintetikus aktivitds regeneracidja milyen mértéki és
pontosan mennyi 1d6t vesz igénybe. A kiszaradt allapotban to6ltott 1d6 hosszanak
novekedésével nd az ujranedvesedés soran a teljes regeneraciohoz sziikséges idd, ugyanakkor
a regeneracid mértéke csokken. A DT mohafajokban a 1égzés, a fotoszintézis és a
fehérjeszintézis perceken vagy legfeljebb 1 vagy 2 oran beliil helyredll. A sejtciklus, a
tapanyagtranszport és a citoszkeleton regeneracidja legalabb 20 vagy ennél is tobb oOrat
igényel (Pressel & Duckett 2010). Ahhoz, hogy a kiszaradas és az Gjranedvesedés egymast
kovetd ciklusait a sejtek taléljék, pozitiv szénmérleg sziikséges. A kiszaradast kovetden a

ndvekedés beindulasahoz pedig folyamatosan nedves periddusu napokra van sziikség. A DT
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hogy a kiszaradast megel6zden expresszalodnak védo fehérjék (pl. dehidrinek, rehidrinek),
elére késziilnek mRNS-fehérje komplexek, melyek szintje a kiszaradas soran szinte allando.
Az is konstitutiv vonas, hogy a kompatibilis ozmolitként hato szerves vegyiiletek koziil a
polialkoholok, és/vagy szachar6z, egyéb szénhidratok megtalalhatok a citoplazmajukban. A
nem redukald szachar6z, nagy mennyiségben fordul el6 a citoplazméaban, és mennyisége
gyakorlatilag nem valtozik a kiszaradas €s az Gjranedvesedés soran. A kompatibilis ozmolitok
elsddleges funkcidja az ozmoregulacio, a turgor fenntartasa, de emellett részt vesznek a
makromolekuldk (elsdsorban fehérjék), a membranok, a sejt struktirajanak a kiszaradas alatti
stabilizalasdban, a ROS elemeinek az eltavolitdsdban. A DT mohdk kiszaradds nyoman
kialakul6 védelmi mechanizmusainak leglényegesebb elemei koz¢ tartozik a termalis energia
disszipaci6é (kiugréan magas NPQ értékekkel) és a glutation-aszkorbat cikluson alapuld
antioxidans védelmi rendszer.
Az ABA az eddigiekben vizsgalt mohafajok esetén is a magasabbrendii novényekben
megismert hatasokat valtja ki: noveli a stressztlird képességet és noveli a stressz toleranciat
(Werner et al. 1991; Hellwege et al. 1994; Pence et al. 2005). Szerepe feltehetdleg a
mohdknal is komplex. A vizhidnyra adott valaszreakciok indukaldsdban, a kiszaradastiirés
fokozasaban jatszik szerepet.
1.5. Fényvédelmi mechanizmusok, az NPQ

A fény fluktudld természete egy dinamikus fényvédelmi mechanizmus meglétét teszi
sziikségessé. A fotoszintetikus apparatuson beliil a legbiztonsagosabb, és a legrugalmasabb
madja a klorofillok 4ltal abszorbedlt felesleges gerjesztési energia elvezetésének a hd energia
formajaban torténd leadds. Az NPQ a gerjesztett szinglet allapotu klorofillrol (1Ch1*) torténd
héelvezetésbol 4ll. Kinetikusan az NPQ egy komplex folyamat, a biokémiai, biofizikai,
fiziologiai és az Okologiai jellemzése az elmult 20 évben intenziven folyt. Alapvetden 3
oldala kozott 1étrejovo protongradiens (ApH), amely a fotoszintetikus protonpumpa altal
generalodik; (2) a violaxantin-ciklus aktivitdsa, miikddése soran keletkezd zeaxantin; (3) a
PsbS protein (Garcia-Plazaola et al. 2012). A ndvények meglévo fényvédelmi mechanizmusai
rovid- és hosszatdva valaszadasra képesek. A leggyorsabb koziilik az NPQ, mely
masodpercek alatt képes aktivalodni. Erds megvilagitas soran, perces idskalat igénybe véve,
zeaxantin szintézis aktivalodik (zeaxantin képzddik violaxantinbol), a VDE (violaxantin de-
epoxidaz) aktivalodasaval (Arnoux et al. 2009). Ezek mellett a zeaxantin késlelteti az NPQ

Hosszu tavon a novény egy akklimacids valasz részeként, génexpresszidos modulécioval,
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proteintartalom ¢és a fiziologiai paraméterek megfeleld valtoztatasaval is tud vélaszolni a
a novelése a HL-akklimalt névényekben, vagy egy masik valaszreakcié a PSII antenna méret
¢s egységnyi feliiletre es6 pigmenttartalom csokkentése a gerjesztési energia megfeleld
hasznositasara.

A DT novények gyors termalis energia disszipaciot indukdlnak. Annak ellenére, hogy a
mohandvények fényvédelmi mechanizmusai koziil sok kozos a magasabbrendiiekével, vannak
alapvetd kiilonbségek a mohak fényvédelmében. A mohak esetében a specialis epidermalis
védorétegek hidnyoznak, jollehet rendelkezhetnek kiilonleges feliiletnagyobbitd, egyben védd
(pl. hialin sz6érokkel) struktarakkal. Eppen ezért a mohaknak kifinomultabb, komplexebb
sejtszintli fényvédelemmel kell operalniuk, mint a magasabbrendii novényeknek. Mas
tekintetben az alga dsokben megtaldlhatdé mechanizmusokat, amelyeket az edényes névények
az evoluciojuk soran elvesztettek, a mohak megtartottak (pl. LHCSR protein kapcsolt termalis
energia disszipacid). Sok mohafaj képes kiszaradésa, Gjranedvesedése, fagyasa és kiolvadasa
soran fényabszorbciot megvaldsitani az energiadisszipacid Ujabb mechanizmusainak
eredményeképpen. Tekintettel arra, hogy nagyon sok mohafaj rendkiviil stresszdis
kornyezetben €l (a forr6 sivatagoktol a fagyott alpesi él6helyekig magas UV-B-sugarzasnak
kitéve), nem meglepd, hogy ehhez tarsultan hatékony fényvédelmi stratégiaval rendelkeznek.
Jollehet az edényes novényekkel sok kozds fényvédelmi mechanizmusuk van, vannak
kulcsfontossagu kiilonbségek is a mohaknal. Edényes novényekben az NPQ a PSBS protein
aktivitasan alapul, a Chlamydomonas reinhardtii zold algaban pedig egy masik proteint az
LHCSR-t (LHC-szert polipetid) (Peers et al. 2009) igényli. Egyelore a Physcomitrella patens
nevii moha az egyetlen ismert/leirt éldszervezet, amelyben mindkét emlitett protein jelen van
¢és aktiv az NPQ kivaltasaban, kiilonlegessé és érdekessé tévén ezt a fajt a benne 1évd
védémechanizmus feltarasara, vizsgalatara (Gerotto et al. 2012).

Az NPQ-nak két f6 komponense van, az energiafiiggé (qE) kioltds és az inhibicios
komponens (ql). A qE a lumensavanyodastol fiigg, és masodpercek alatt kifejlodik a
fényintenzitas ndovekedése soran. A qE 1-2 perc alatt relaxalodik a sotétben (Horton et al.
1996). A lassu komponens, a ql nemcsak 1 mechanizmustdl fiigg. Részben a PSII
2012) A zeaxantin akkumulaciotol fliggd részt qZ-nek is nevezik Gijabban, vagy NPQAZ-nak,
hogy megkiilonbdztessék a fotoinhibicids komponenstél. Azt is meg kell emliteni, hogy a

zeaxantin jelenléte szintén erdsiti qE komponenst (Horton et al. 1996; Horton & Ruban 2005).



Az edényes novényekben, a qE indukcidgja a PSBS jelenlétére tamaszkodik (PSII S
alegysége), amely egy fénygyljtd komplexszerii (LHC-szerli) fehérje, amelynek az
aktivalodasat a lumensavanyodas valtja ki 2 glutamat reziduum protonalodasan keresztiil. Ha
a PSBS aktivalodik, a klorofill gerjesztett allapotainak élettartama lecsokken az antenna
rendszer pigmentkotd alegységében, a PSII alegységek kiilon domének formalasa miatti
szegregacidja utan a granumtilakoidokban (Johnson et al. 2011).
A Physcomitrella patens képes az NPQ szintet modulalni a PSBS és/vagy az LHCSR fehérjék
koncentracidjanak a regulalasaval. Pl. Chlamydomonas reinhardtii-ban az LHCSR
tartalomban bekdvetkezett ndvekedés volt a felelds a magasabb NPQ kialakulasaért a HL-
kezelt sejtekben (Peers et al. 2009). Arabidopsis-ban a PSBS akkumulacidja (overexpresszalt
novények) az NPQ intenzitdsara hatassal van. Amely novényben a PSBS ¢és az LHCSR
mennyisége lecsokkent, nemcsak hogy csokkent NPQ-val rendelkeztek, de az effektiv
kvantumhatasfokuk is lecsokkent (Gerotto et al. 2012). Ezek az eredmények azt mutatjak,
hogy az NPQ modulalasanak kapacitasa fontos a mohakban az intenziv megvilagitasra adott
valaszreakci6 kialakitasaban, az extra gerjesztési energia okozta karok elkeriilésére. Ez
kiilondsen fontos, ha tekintetbe vessziikk azt, hogy az NPQ egy gyorsan aktivalodo
védomechanizmusként ismert, Arabidopsis-ban a fényintenzitds gyors valtozasaira adott
valaszban tolt be jelentOs szerepet €s kevésbé relevans az intenziv, de allanddé megvilagitasnak
kitett névények fényvédelmében (Kulheim et al. 2002).
A magasabbrendll edényes novényektdl eltérden, eddig vizsgalt néhany moha, nem redukalja
az antenna rendszer méretét er6s megvilagitas hatasara. A lehetséges magyarazat erre, hogy a
mohék poikilohidrikus névények és intenziv megvildgitds hatasdra kiszaradnak, amely
egyébkeént is blokkolja a fotoszintetikus aktivitasukat, az aktivalodo erds termalis disszipalo
mechanizmus ugyanakkor minden felesleges gerjesztési energiat elvezet (Heber et al. 2006b;
Heber 2008). Mivel a mohak mindig nagy antenna renszert tartanak fenn, ez is egy lehetséges
magyarazattal szolgalhat az intenziv NPQ jelenlétére (pl. Psycromitrella-ban). Mindkét, az
LHCSR ¢és a PSBS-alapu NPQ mechanizmus egyidejii megléte képessé teszi Oket a hatékony
fényvédelemre az alacsony fényhez adaptalodott fotoszintetikus apparatussal rendelkezd
fajokban is, még folyamatosan erds megvilagitds esetén is. A mohakban a PSBS és az
LHCSR szimultan és egymastol fliggetleniil is aktiv.
A megnovekedett termalis energia lecsengetés kiszaradas soran a valtozo fluoreszcencia (Fy)
elvesztésében €s az alapfluoreszcencia (Fo) kioltdsdban nyilvanul meg.

A zeaxantinfiiggd termalis energia disszipacid, a mai ismeretek szerint, a PSII antenna

rendszerében aktivalodik extra gerjesztd fényenergia esetén, a PsbS fehérje protonaldodasa
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altal (Heber et al., 2006b). (Ez akkor fordul eld, amikor az alternativ elektrontranszport
folyamatok lecsokkentik az intratilakoidalis pH-t azon célbol, hogy a protein protonalddas
bekovetkezhessen.) Hidratalt allapotban ez a zeaxantinfiiggd mechanizmus irdnyitja a termalis
energia disszipacidt. Ha mar egyszer a mechanizmus aktivalodott, a zeaxantintartalmu energia
lecsengetd centrumok mikodni fognak, még kiszaradas utan is. A kiszaradast megel6zo
sotétkezelés, a fény hidnya viszont a hidratalt mohakndl a kordbban aktiv zeaxantinfiiggd
energia disszipacio inaktivalasat eredményezi. Az erds fénynek kitett mohéak kiszaradasfiiggd
fluoreszcencia csokkenésének mértéke a vizvesztés gyorsasagatol fiigg. A lasst, kiméletes
kiszaradas nagyobb foku aktivalddast tesz lehetévé a mechanizmusnak, mint a gyors. Ebbol
az kovetkezik, hogy a mechanizmus aktivalodasa id6fiiggd, amely hatterében specialis
konformacios valtozasok allhatnak.

Kiszaradasuk sordn a DT mohdk egy madsik energialecsengeté mechanizmust is
aktivalnak (Heber et al. 2001, 2006a, 2007), amely nem igényel protein protonalddast, vagy
zeaxantint (Nabe et al. 2007), jollehet a zeaxantinfiiggé energia lecsengeté mechanizmus
aktiv marad, és rendelkezésre all, ha a kiszaradas fényen torténik. Ezt nevezziik kiszaradas
indukalt termalis energia disszipacionak és ez a mechanizmus a PSII reakciocentrumaihoz
kothetd. A kiszaradasindukalt NPQ tehat nem igényel fényt, ez teszi lehetdvé, hogy a tobbi
energia lecsengetési mechanizmust6l megkiilonboztessiik.

Kiszarad4ds soran, fényen mindkét mechanizmus egyiittesen segiti a poikilohidrikus

kiszaradastir6 mohakat a fotooxidacid karos hatasainak kikiiszobodlésében.
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2. CELKITUZESEK

* A kiilonb6z6 mértékii, 1-hetes id6tartamu kiszaradasnak alavetett, Porella platyphylla
vizsgalata sejttani jellemzok, fotoszintetikus (e-transzportlanc mikodési aktivitas,
fotoprotektiv mechanizmusok) és egyéb anyagcsere paraméterek monitorozasa révén
fehérjeszintézis-gatlok, violaxantin-ciklus gatloszer alkalmazasa mellett.

* A sejtmag- és a kloroplasztisz-kodolt fehérjék, a violaxantin-ciklus, a fényvédelmi
mechanizmusok egyes komponenseinek, kompatibilis ozmolitok rehidracid indukalt
regeneracios mechanizmusban betdltott jelentdségének vizsgalata.

» Téagabb értelemben olyan ndvénybiologiai kulcsfolyamatok leirdsa, amelyek képessé
teszik a DT novényeket arra, hogy viztartalmuk extrém mértékii és intenzitasu elvesztése

utan is, regeneraljak anyagcsere aktivitasukat.

3. ATEMAVALASZTAS INDOKLASA

A novények kiszaradastiirésének, Ujranedvesedést kovetd rendkivil gyors
haszon/kultar- és természetes kornyezetiinket alkotd novényeink, arid régiokban jelentds
okologiai szereppel bird kriptobiotikus kérgek fizioldgiai folyamatainak pontosabb
megértéséhez, a novények kezeléséhez, termesztéséhez, esetlegesen optimalisabb
termésmennyiség, gazdasigi paraméter eléréséhez elengedhetetleniil fontosak. A vegetativ
DT az edényes novényvilagban ritka, a poikilohidrikus novények korében a mohaknal
altalanos. A DT mohdk idedlis modellnévények a kiszaradastlirés fiziologiai
mechanizmusainak tanulmanyozasara, hiszen benniik, mint 6si szarazfoldi novényekben a
kiszaradastiirés 6si modon jelen van, masrészt vizhianyra adott sejtvalaszaik (azonos skalan
tekintve!) nem kiilonboznek az edényesekétl. Ugyanakkor nincsenek gyokereik, altalanosan
sztomaik, fejlett kutikuldjuk, tobbrétegli szovetrendszeriikk, mezofillumuk, amelyek
megnehezitenék  a  kiszaradas-tolerancia  bizonyos  sejtszintli  vonatkozasainak
tanulmanyozasat. A DT mohak rovid (akar 1 h, de 4lt. 3 h) 1d6 alatt bekdvetkezd kiszaradast
is képesek elviselni, és Ujranedvesedés utan teljesen helyreéllitani az anyagcseréjiiket. A
kiszaradastiirés genetikai potencidlja egyetemesnek tlinik, azaz jelen van a nem-
kiszaradastiirokben is, azonban a genetikai programja nem nyilvanul meg, ugyanakkor

fokozatos akklimatizacidval érzékeny novényben is kivalthato bizonyos fokon.
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4. ANYAG ES MODSZER

4.1. A vizsgalt novény

A Porella platyphylla leveles méajmoha, extrémen kiszaradastiird faj (1. foté) (Marschall
1998; Marschall & Proctor 1999). Modellnévényiink Felsotarkany (Biikk-hegység) északi
fekvésti, félarnyékos mészkdsziklairol szarmazott (2. fotd). Mészkdsziklai eléfordulasa
mellett a faj fatrzson egyarant megtalalhato. CO,-fixacioja 432 pmolm™s™ fényintenzitason
telitddik. Gyakori kiszaradasi-tijranedvesedési ciklusoknak van kitéve. Természetes él6helyén
hosszabb idejii kiszaradast kovetden fotoszintetikus aktivitasat rendszerint 24 oOran beliil
helyreallitja (Marschall & Proctor 1999). A gyiijtott novényeket alapos valogatas, taxonomiai
beazonositas utan, a vizsgalatokig, rovid ideig (3-4 nap) hiitészekrényben (~5°C), teljes
turgorallapotban taroltuk mianyag dobozokban, pontosan feljegyezve a gyijtési
koriilményeket. A gyljtések 2013, 2014-ben folyamatosan torténtek, ligyelve a mintdk

szezonalis azonossagara az azonos kisérleti rendszerekben.

1. foté: Porella platyphylla 2. foto: A P. platyphylla gyiijtési helye

4.2. Alkalmazott mérési médszerek, eljarasok

4.2.1. Klorofill-fluoreszcencia indukcié a PSII és PSI aktivitas mérésére

A fluoreszcencia intenzitds valtozasanak mérése a kezelt és az tUjranedvesitett novényi
mintadkon amplitudé és frekvencia-modulalt klorofill fluoreszcencia/P700 mérérendszerrel
(DUAL PAM-100, Heinz Walz Effeltrich, Németorszag) tortént (3. foté). A PSI aktivitasara
vonatkoz6 mérési eredményeket ez a dolgozat nem tartalmazza.

Quenching analizis és relaxacios kinetika: A quenching analizist (1. abra) a mintak 10
perces sotétadaptacioja (20°C-on) elézte meg. A kezdeti fluoreszcencia szint (Fo) gerjesztése
egy gyenge (0,01 umol m? s), 460 nm-es hullamhosszi modulalt fénnyel, detektaldsa pedig
egy PIN fotodiodaval tortént. A maximalis fluoreszcencia (Fp) meghatarozasahoz egy un.

telitési intenzitast fényimpulzust (SP, 15000 pmol m? s 0.8-s) alkalmaztunk, ami
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pillanatszerien redukalta a sotét adaptalas altal oxidalt allapotba hozott 0sszes Qa-t. A
maximalis fluoreszcencia Fy szintre valo lecsokkenése utan a fotoszintézis gerjesztését 635
nm-es 435 pmol m? s intenzitdsu aktiv fénnyel valositottuk meg, kozben 50
masodpercenként, telitési fényimpulzust alkalmazva az egyensulyi fluoreszcencia szint
eléréséig quenching analizist folytattunk. Az aktiv megvilagitas alatt meghataroztuk a
megvilagitott helyzetben mérhetd maximalis fluoreszcenciat (Fn’) és az Fo’ értékét. Az
egyensulyi fluoreszcencia szint elérése utan, 1,5 perces sotétadaptaciot kovetden relaxacios
kinetika meghatarozasa kovetkezett, melynek soran 50 mp-ként telitési fényimpulzusokat
Fénygorbe felvétele: A méréshez a kovetkezd fényintenzitasi értékeket tartalmazo, eldre
beallitott, és szoftveresen vezérelt fénylépcsét alkalmaztuk 30 mp-ként: 6, 13, 22, 37, 53, 70,
95, 126, 166, 216, 273, 339, 430, 531, 660, 825, 1028, 1287, 1594 és 1950 uE.

Schreiber et al. 1995, Heber et al. 2006b, és Schreiber & Bilger 1993 munkai alapjan a
kovetkezd paraméterek mérése €s kiszamitasa tortént:

o Fy: a sotétadaptalt fotoszintetikus rendszerre jellemz6 kezdeti fluoreszcencia;

o Fo’: a fényadaptalt fotoszintetikus rendszerre jellemz6 kezdeti fluoreszcencia;

o Fm: a sotétadaptalt fotoszintetikus rendszerre jellemzd maximalis fluoreszcencia;

o Fp’: a fényadaptalt fotoszintetikus rendszerre jellemz6 maximalis fluoreszcencia;

o Fn’’: a masfél perces sotétadaptacio utan a telitési fényintenzitast alkalmazva az Fm’
regeneralddasi szintje;

o Fs: az adott fényintenzitas hatasara kivaltott fluoreszcencia egyensulyi szintje;

o PPFD: fotoszintetikusan aktiv radiacié (UE).

o A PS II optimalis kvantumhatasfoka: F./Fn= (Fm-Fo)/Fm;

o A PS II effektiv kvantumhatasfoka: Y(I1)=(Fn-F)/Fn=4F/Fn’;

o A nem fotokémiai kioltas harom kiilonb6zé6 modon szamolva: NPQ=(Fn/Fn’)-1;
NPQ=(Fo/Fo)-1; NPQ=(Fm/Fo)-1;

o A nem fotokémiai kioltas NPQ=(Fn/Fn’’)-1, alkotdira bontva, a lassi komponens:
gql=(Fn/Fm>’ (a masfél perces sotétadaptacid utan meghatarozott))-1, illetve a gyors
komponens: gE=NPQ-ql;

o Fotokémiai kioltas qP=(Fm’ - Fs)/(Fm-Fy’);

o PSII relativ elektrontranszport rataja: ETR II= PSII x PAR x 0,5 x 0,84
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Fluorescence yield rel. units

qp- 1 sP q,-— 0 | +AL ‘I>q>0 Q,,‘ 0 | AL q,=1
qy= 0 qy= 0 1>u>0 1>0>0 | fR 1>'I,,>0

a,= (F\-F)/(F;-F)

optimal quantum yield: (F,-F)/F,= F,/F,
Q.= 1-(F; -Fg)/(Fy-Fy ) effective quantum yield: (F;-F)/F, = AF/F,
NPQ = (F,-F))/F,

3. foté: Dual-PAM-100, 1. abra: Quenching analizis elvi vazlata
Porella platyphylla

4.2.2. Porella-kivonat készitése: 0,1 g friss novényi mintat 1 ml 96%-o0s alkohollal,
dorzsmozsarban torténé homogenizalas utan, centrifugacsébe ontottiink, majd 1 ml desztillalt
vizzel alaposan Osszeraztuk. A csovek tartalmat 60°C-os vizfidén 1h-ig hokezeltiik
folyamatos razatas mellett. Vizflirdé utan ismét alapos Osszerazas, majd 10 perces
centrifugalas kovetkezett (4000G). A centifugalast kovetden a feliiluszot eppendorf csdvekbe
toltve azonnal analiziseknek vetettiik ala, vagy -80°C-on taroltuk a kiilonb6z6 mérésekig. Az
igy készitett kivonatot az Osszoldhatd szénhidrat-, fruktdn-, Osszfehérjetartalom és az
ozmotikus potencial meghatarozasokhoz hasznaltuk.

4.2.3. Membranpermeabilitas vizsgalata: 0,1 g friss novényi mintara 20 ml ultratiszta vizet
(MilliQ 50) pipettaztunk centrifugacsévekben. 1 oras, razogépen torténd, kiméletes razatas
utan a viz vezetoképességének (us/cm) meghatarozasa kovetkezett konduktométerrel. Ezutan
a mintakat -80°C-ra helyeztiik 1 napra, majd szobahdmérsékleten kiolvasztottuk 6ket (Szalai
2009). 1 oras, razogépen torténd, kiméletes razatas utan a viz vezetOképességét ismét
meghataroztuk. A mérések pontositdsa ¢és gyorsitasa érdekében ugyanazokat a
centrifugacsoveket hasznaltunk a kisérlet teljes idétartama alatt (mérések, fagyasztas, razatas).
Az aktualis ionkiaramlas értékét viszonyitva a 100 %-os ionkidramlasi értékhez kaptuk a
membran aktualis permeabilitasanak értékét %-ban.

4.2.4. Prolintartalom meghatarozasa: A szabad prolin tartalmat Bates és mtsai (1973)
nyoman hataroztuk meg. 0.04 g friss novényi anyagot (-80°C-on fagyasztott mintak)
homogenizaltunk 10 ml 3 %-os vizes szulfoszalicilsavban. 2 ml sziirt homogenatumot
(Sartorius stedim biotech, Garde: 3hw tipusu sziirGpariron) reagaltattunk 2 ml savas

ninhidrinnel és ecetsavval 100°C-on 1 6raig — melegités/forralas kozben a kémcsdvek tetejét

15



iiveggolyokkal blokkoltuk. A reakciot leéllitottuk jeges vizflirddben — szobahémérsékletre
hiitottiik. A reakcidelegyet 4 ml toluollal extrahaltuk €s erésen vortexeltiik 10-15 s-ig, majd a
né¢hany mdasodperc utan létrejott fazisszeparacid utan, a képzddott feliiliszot/szines fazist
lepippetaztunk. Az abszorbanciat 520 nm-en vettiik fel, toluolt hasznalva vakként. A mintak
uM koncentraci6d tartomanyu prolin standard gorbe segitségével hataroztuk meg (Bates ¢és
mtsai. 1973, Ringel és mtsai. 2003).

4.2.5. Osszfehérjetartalom meghatirozasa: a Bradford protein assay (1976) alkalmazasa
soran 0,1 g ndvényi mintadt homogenizalasa tértént 2 ml kivon6 oldattal (pH 5 0,1M Na-acetat
puffer). A homogenizatum centrifugalasa utan (10 perc, 4000G) a feliilisz6 0,1 ml-jéhez 5 ml
Bradford-reagenst adtunk. A reagens hozzaadasa utan, a megfeleld szinreakcid kialakulasa
érdekében, kozvetleniil Osszeraztuk a mintdkat, majd 10 perc elteltével 595 nm-en
fotometraltuk 6ket. Az osszfehérjetartalmat mg fehérje g'szaraz tomegre vonatkoztatva
szamoltuk az abszorbancia segitségével, y-globulin oldatot hasznalva standardként.

4.2.6. Osszoldhat6 szénhidrat-tartalom meghatarozasa: Dubois-assay-t (1956) alkalmazva
az elore elkészitett Porella-kivonat 25 pl-ét hasznaltuk. 175 ul desztillalt viz hozzaadasa és
Osszerazas utan, 0,2 ml 2%-os fenolt, majd 1 ml cc. H,SO,-et adtunk a reakcioelegyhez.
Ismételt Osszerazas utan allni hagytuk 30 percig, azutan A=490 nm-en (kvarc kiivettaban)
fotometraltuk 2 mM gliikkozt hasznalva standardként. Az Osszszénhidrat-tartalmat mmol
gliikoz g széraz tomegre vonatkoztatva adtuk meg.

4.2.7. Fruktantartalom meghatarozas: Farrar (1993) modszerét alkalmazva az el6re
elkészitett, €s lefagyasztott 100 ul Porella-kivonatot 300 ul desztillalt vizzel egészitettiik ki. A
reakcioelegyhez 0,2 ml 0,45%-0s rezorcinolt, majd 1 ml glicerol-réz reagenst adtunk. Az
elegyet 12 percig 100°C-0s vizflirdén inkubaltuk. A szobahdmérséklet elérése utan a mintdkat
470 nm-en fotometraltuk, 1 mM fruktan torzsoldatot hasznalva standardként. A
fruktantartalmat mmol fruktéz g™ széraz tdmegre vonatkoztatva adtuk meg (Marschall et al.
1998).

4.2.8. Ozmotikus potencial meghatirozasa: Krioszképos elven, OSMOMAT 010
ozmométerrel tortént, 50 ul Porella-kivonatok 10x-res vagy 20x-ros desztillalt vizes

higitasaval. A mosmol kg értékeket MPa-ba atszamolva adtuk meg.
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4.2.9. Statisztikai analizis

Az eredmények statisztikai analizise SigmaPlot 11.0 (Systat Software Inc., San Jose, CA,
USA) szoftverrel, egyutas varianciaanalizist alkalmazva tortént. Az egyes kezelések kozotti
szignifikans kiilonbségek meglétét vagy hianyat Holm-Sidak teszttel mutattuk ki.

4.2.10. Stressztényezok hatasianak monitorozasa sejttani, fénymikroszkoépos
vizsgalatokkal

Kiszaritas-(herbariumi példany, hossza, rovid ideig, intenziven, kiméletesen kiszaradt
novények) —Gjranedvesités (id6 fliggvényében), hidegkezelés sotétben (5°C, 5 honapig),
fagyasztas (18, 80°C), hokezelés (40, 50, 100°C), s6 (0,5M NaCl, 0,5M CaCl,, 1M KSCN)-,
PEG 8000 (25%)-kezelés, azaz valtozatos stresszhatisok utdn fénymikroszkopos
vizsgalatokkal monitoroztuk a P. platyphylla sejttani valtozasait. Mikroszkdpos
fotodokumentéciot készitettiink. Ezek koziil a jelen dolgozat minddssze az 1-hetes kiszaradas
hatasara bekovetkez6 sejttani valtozasokat tartalmazza.

4.2.11. Kiilonb6z6 mértéki 1-hetes kiszaradas utan djranedvesedést kovetoé regeneracio
stresszfiziologiai vizsgalata, specifikus inhibitorok alkalmazasa mellett. Kisérletterv

A mohanovények 1-hetes, természetes (kintr6l beszlir6d6) fényen térténd kiszaradasuk soran
4-féle eltérd paratartalmi levegdvel/kozeggel keriiltek ekvilibriumba 20°C-on. Az eltérd
paratartalmt kozegeket kiilonb6z6 sok exikatorokban torténd alkalmazasaval hoztuk létre, a
kovetkezok szerint: ~76% RH (NaCl, 20°C-on [¥-37,2 MPa]), ~54% RH (CaNO3-H,0, 20°C-
on [P-82,5 MPa]), ~32% RH (CaCl,-H,O, 20°C-on [¥-153 MPa]), ~5% RH (54 w/w%
H2SO4, 20°C-on [W-412 MPa]). Az Un. ,természetes kiszaritast”, a laboratoriumi levegdén
torténd kiszaritas (20°C-on, ~35%-0s RH-n, természetes fényen) jelentette. A vizsgalatok
megkezdése elott a teljes turgorallapot megtartasa mellett, azonos kiils6 kapillaris viztartalom
bedllitasaval, analitikai pontossaggal tortént a kezelendd mintdk kimérése. Az ily mddon
bemért friss tomegekhez minden esetben, parhuzamos mintdk alkalmazisaval, 105°C-on
torténd, sulyallandosagig torténd 3 oOras szaritdssal meghatdroztuk a szaraz tomeget. A
novények relativ viztartalmanak (RWC) meghatirozasa a kovetkezOk szerint tortént:
RWC=(aktualis friss tomeg—szaraz tomeg)/(teljes turgorallapothoz tartozo friss tdmeg—szaraz
tomeg). A kiilonboz6 paratartalmu (RH) exikatorokban (kontrollalt kiszaritas), illetve a labor
levegdn (természetes kiszaritds) 1 hétig vetettiik ald kiszaradasnak a novényeket. Az
ujranedvesités desztillalt vizzel (kontroll vonal), 3 mM CMP-vel (chloramphenicol), 3 mM
DTT-vel (dithiothreitol) és 0.3 mM CHX-del (cikloheximid) tortént. A CMP-t kloroplasztisz-
kodolt fehérjék szintézisének gatloszereként, a CHX-et eukariota citoplazma fehérjeszintézis

gatloszerként, a DTT-t pedig violaxantin-ciklus inhibitorként (violaxantin-deepoxidaz
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inhibitor, Winter & Koniger 1989) alkalmaztuk. Az ujranedvesitett mintakat a kiilonb6z6
fiziologiai paraméterek meghatarozasara 1, 24 és 48 ora eltelte utan monitoroztuk ¢és a
mérések kozott 100% RH-ju exikatorban helyeztiik el. Az inhibitorok egyes fiziologiai
paraméterekre gyakorolt hatdsanak vizsgalatdhoz nem kiszaritott, teljes turgorban 1évo

mintakon is tortént inhibitor hatdsvizsgalat az 1d6 fiiggvényében.

1 hetes kiszaritas

Fényen
(i )}
| 5% RH | | 32% RH | | 54% RH | | 76% RH | Természetes
kiszaritds
(Labor levegdn)

)

2. abra: Kisérletterv

5. EREDMENYEK ES MEGVITATASUK

A fénymikroszkopos vizsgalatok alapjan az 1-hetes természetes kiszaradast kovetd
ujranedvesedés utan 24 oraval a kloroplasztiszok szabalytalanul kor alakuak voltak (5. foto)
az elliptikusak helyett (4. fot6), melynek hatterében néhany tilakoidalis fehérje, a tilakoidalis
protein komplexek részleges degradacidja allhat. Eredményeink 6sszhangban vannak Li és
mtsai (2014) eredményeivel, melyek szerint a kiszaradt Bryum argenteum-ban a fotoszintézis
megszlnt, a klorofilltartalom megmaradt, a kloroplasztiszok szabalytalanul kor alakuak
voltak, a kloroplasztisz ultrastrukturajaban az 1-hetes kiszaradas karosodast okozott, és
majmohakon de- és rehidracid alatt elektronmikroszkoppal tanulmanyoztak a citoszkeleton,
az organellaris rendszer valtozasait, sok Ujvizsgalandé részteriiletre mutattak ra. A frissen
rehidratalédott DT mohak elektronmikroszkopos felvételein lathatd kloroplasztisz karosodas

crer

vizsgélatokat és magyarazatot igényel.
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4.  foto: P.  platyphylla  elliptikus 5. foté: P. platyphylla szabalytalanul koralaka

kloroplasztiszai nem stresszelt, teljes turgorban kloroplasztiszai 1-hetes természetes
1évé novényben (600x-0s nagyitason és 2x-es kiszaradast kovetden, ujranedvesedés utan 24
optikai zoommal) oraval (600x-0s nagyitason)

A PSII effektiv kvantumhatasfoka ($PSII) egy stresszmentes, teljes turgorallapotban
1év6 Porella platyphylla-ban altalaban 0,35-0,40 ko6zotti értékkel jellemezhetd, ahogyan ezt a
3. abran 1évo szaggatott fekete vonal jelzi. A $PSII a kiilonbozé mértékii 1-hetes kiszaradast
kovetd ujranedvesedés soran az els6 oraban 3 kiilonbozo értéktartomanyt (5% RH-n kezelt, az
54% RH-n kezelt, és a 32%,76% RH-nak, a természetes kiszaradasnak kitett mintak) vett fel,
melyek kozott szignifikans eltérés mutatkozott (p<0,05) (3. abra). Az 5% RH-n torténd 1-
hetes kezelés olyan drasztikusan (2%-ra) lecsokkentette PSII-t, hogy az 48 ora elteltével sem
tudott regeneralddni. Az 54% RH-n torténd 1-hetes kiszaritds utdn az Gjranedvesedés elsd
orajaban 23%-on volt a PSII, amely 48 ora elteltével regeneracioja soran elérte az 50%-ot (3.
abra).
A tobbi kezelésnél (32%, 76% RH-n, természetes kiszaritott) a ¢PSII kozel 90%-os értéket
vett fel az Gjranedvesedés elsd Ordjaban, s tovabbi emelkedés, regeneracio a kisérlet 48 oras
idotartama alatt nem volt detektalhatd, jelezve, hogy az 1-hetes deszikkacios epizod
meghatarozo volt. Ugyanakkor ezeknél a mintaknal 24 ora elteltével enyhe csokkenési
tendencia mutatkozott a ¢PSll-ben, amely feltehetdleg annak tudhaté be, hogy a
kiszaradastlird fajt, a természetes koriilményeitdl eltérden, a rehidracid monitorozasa sordn
folyamatosan magas, 100%-os paratartalma kozegben taroltuk. A P. platyphylla természetes
¢léhelyén, 1 nap folyaman akar tobbszor is kiszaradhat (3. abra). A P. platyphylla-val
Osszevetve, Li és mtsai (2014) kimutattak, hogy a sivatagi ¢él6helyrdl szarmazé Bryum
argenteum 1-hetes laborlevegén torténd, természetes kiszaradasa utdn, a DT lombosmohafaj

az Ujranedvesitése utan 1 6raval mar teljesen helyredllitotta az effektiv kvantumhatéasfokat.
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Effektiv kvantumhatasfok alakuldsa a kiilonboz6 mértéki 1-hetes
kiszaritast kovetd djranedvesedés soran

0,5
0,45 -
0, -
0,35 frm ol ——— ————— ] — — — — —— — — — — — — — —-5%RH
0,3 | —8-32%RH
© 0,25
=S 54% RH
Q0,2
—76% RH
0,15 - s’
{ ——Termeészetes
0,1 T kiszaradas
*
0,05 - | ¥
*
& . >4
0 * 5 3
1h 24h 48h

Ujranedvesitést kévetden

3. abra: A ¢PSII alakulasa P. platyphylld-ban a kiilonb6z6 mértékli 1-hetes kiszaradast kovetd
Ujranedvesedés soran. ---- teljes turgorallapotban 1évd, stresszmentes novény ¢PSII érteke. *Az
ujranedvesitést kovetden 1h, 24h és 48h elteltével az 5% RH-n kezelt mintdk értékei szignifikansan
eltértek a természetes, 32%, 54%, 76% RH-n torténd kiszaritas értékeit6l (p<0,05); az 54% RH-n
kezeltek 1h elteltével szignifikansan eltértek a természetes, 32%, 54%, 76% RH-n kezeltek értékeitol
(p<0,05). A hibasavok standard devianciak (n=3).

Az effektiv kvantumhatasfok a kiilonbozé mértékd, 1-hetes kiszaradast kovetd Gjranedvesedés soran DTT,
CMP, CHX inhibitorok alkalmazasa mellett

3% RH 32%RH 54% RH

g 02
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0,1 1h 24h 48h 1h 24h 4sh 1h 24h ash
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4. abra: A ¢PSII alakulasa P. platyphylla-ban a kiilonb6z6é mértéki 1-hetes kiszaradast kovetd
ujranedvesedés soran DTT, CMP, CHX inhibitorok alkalmazasa mellett. ---- teljes turgorallapotban
1év6, stresszmentes novény PSII értéke. A kontrollhoz viszonyitva DTT hatasara 54% RH-n kezelt
mintak esetében 48h-val az Ujranedvesités utan szignifikins az eltérés (c: p=0,005). Szignifikans
kiilonbségek CMP hatasara (a kontrollhoz viszonyitva) az ujranedvesitést kovetden: 32% RH-n 1h-val
(a: p=0,005), 24h-val (b: p=0,030); 54% RH-n 1h-val (d: p<0,001); 76% RH-n 1h-val (f: p=0,008);
Természetes kiszaritasnak alavetett mintidk esetében 24h-val (h: p=0,001) és 48h-val (j: p=0,005).
Szignifikans kiilonbségek CHX hatasara (a kontrollhoz viszonyitva) az ujranedvesitést kovetéen: 54%
RH-n 48h-val (e: p=0,001); 76% RH-n 48h-val (g: p=0,005); Természetes kiszaritasnak alavetett
mintak esetében 24h-val (i: p=0,007) és 48h-val (k: p=0,005). A hibasavok standard deviancidk (n=3).
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Az alkalmazott CMP, CHX, DTT inhibitorok hatasara az optimalis kvantumhatasfok (abra
nem szerepel) ujranedvesités utan 1 o6raval minimalis eltérést mutatott a vizzel torténd
ujranedvesitéshez képest, mely Gsszhangban van Proctor & Smirnoff (2000) Racomitrium
lanuginosum-mal kapott eredményeivel. DTT alkalmazasa mellett az Fv/Fm értéke 24 h
elteltével 81%, 48 h elteltével 60% volt. CMP hatasara az Fv/Fm a regeneracio elsé orajan
belil még 80% volt, ugyanakkor 24 ora elteltével 0%-ra csokkent. Az effektiv
kvantumhatasfok ujranedvesedés alatti alakuldsaban a CMP szignifikans csokkenést
eredményezett (4. abra). Az alkalmazott inhibitorok hatasat vizsgalva, a ¢PSII
ujranedvesedés elsd ordjan beliili (kezdeti) helyrealldsa azokndl a kezeléseknél, amelyek nem
csOkkentették le drasztikusan a paramétert, nem fiiggott a kloroplasztisz-kodolt fehérjék
szintézisétél (4. abra). A CMP-nek és a CHX-nek az alkalmazott koncentracidoban a
fotoszintetikus elektrontranszportlanc miitkodésére nagyon kis hatdsa volt az Gjranedvesedést
kovetd regeneracio els6 orajaban. Ez egybevag az Fv/Fm (itt nem bemutatott) és a ¢PSII
3 mohafajra vonatkozd, valamint Csintalan és mtsai (1999) Grimmia pulvinata-ra vonatkozo
adataival. Az 1 h utani, tovabbi regeneracidhoz, vizsgalataink alapjan, fontosak a
kloroplasztisz-kodolt fehérjék (a csokkent NPQ, és a csokkent PSII hatterében a PSBS és az
LHCSR mennyiségének a csokkenése allhat, Gerotto et al. 2012), és a citoplazmaban folyo
fehérjeszintézis, amely szintén lecsokkent a CHX inhibitor hatidsara. Ez utobbi érintheti a
javitd mechanizmus soran a rehidrinek expresszalddasat, valamint az ozmolitok
anyagcseréjét, és az altalanos szénhidratanyagceserét. Mely ponton és milyen koriilmények
kozott valik a fehérjeszintézis kritikusan fontossd a regeneracid soran? Fényen, ordkban
mérve az 1d6t, a CMP jelentds és folyamatos csokkenést eredményez az optimalis
kvantumhatasfokban (Li et al. 2014), lecsokkentve a fotoszintetikus aktivitast nullara, 1 vagy
2 napon beliil még viszonylag alacsony fényintenzitdson is, és ezt a hatast a DTT-kezelés
felerésiti. Az wjranedvesedéskori regeneracié alatt a CMP hatasa a kloroplasztisz-kodolt
(PSI1I) D1 protein fényen gyors turnoverét jelentésen befolyasolja (Anderson et al. 1997). A
fehérje destrukcid6 mértéke ndvekszik, amikor a xantofill-ciklus altal meghatarozott
fényvédelem a DTT-vel gatolt. A CHX-nek kevésbé kozvetlen és kevésbé drasztikus a hatasa
a fotoszintetikus apparatus aktivitasara a regeneracio soran. A xantofill-ciklus gatlasa esetén

sem volt teljes a $PSII regeneracioja (4. abra).
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Telitési és magas fényintenzitdson az NPQ alakuldsa kiilonb6z6 mértékd, 1-hetes kiszdradast kovet6 ujranedvesedés sordn
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5. abra: Az NPQ=(Fy/F,’)-1 alakulasa a kiilonb6z6 mértékii kiszaradast kovetd tjranedvesedés soran
1, 24 ¢és 48 ora elteltével, telitési (435 pE) és magas (1957 uE) fényintenzitason. 435 pE: A
kontrollhoz viszonyitva DTT hatasara szignifikans kiilonbségek az Gjranedvesitést kovetd 1 h-val 32%
RH-n (p=0,012) ¢és a 76% RH-n (p=0,007); 24 h-val 76% RH-n (p=0,001) és a természetes
kiszaritasnak alavetett mintak esetében (p=0,04); 48 h-val 32% RH-n (p<0,001), 54% RH-n (p=0,007)
és 76% RH-n (p=0,001). 1957 pE: A kontrollhoz viszonyitva DTT hatasara szignifikans kiilonbségek
az Ujranedvesitést koveté 1 h-val 32% RH-n (p=0,001); 76% RH-n (p=0,004) és a természetes
kiszaritasnak alavetett mintak esetében (p=0,045); 24 h-val 76% RH-n (p=0,001) és a természetes
kiszaritas esetében (p=0,002); 48 h-val 32% RH-n (p=0,002), 54% RH-n (p=0,001), 76% RH-n
(p=0,004) as a természetes kiszaritas esetében (0,026). * Szignifikancia p<0,05. A hibasavok standard
devianciak (n=3).

Az NPQ-értékek a kiillonboz6 mértéki kiszaradast kovetd ujranedvesedés soran a xantofill-
ciklus gatlasaval a telitési és a magas fényintenzitason nem kiilonboztek, jelezve, hogy az
NPQ elsésorban a zeaxantintol fiiggott (5. abra). Szignifikans kiilonbségek (p<0,05) a
kontroll névényeknél a telitési és a magas fényintenzitdson Osszehasonlitva a kovetkezd
kezeléseknél voltak: 1 o6raval az Gjranedvesités utan a 32%, 76% RH-n kiszaradt novények
esetében; 24 oraval az Ujranedvesités utan, az 54% RH-n kiszaradt novények kivételével,
minden kezelést tekintve; 48 éraval az Gjranedvesités utan az 5% és a 54% RH-n kiszaradt
novények esetében. A xantofill-ciklus kiiktatasaval informaciot kaptunk a DTT-inszenzitiv
NPQ-r6l, melynek nagysaga fliggott a kiszaradas mértékétdl és intenzitasatol. 1 h-val az
ujranedvesités utan szignifikans kiilonbség a DTT-inszenzitiv NPQ értékében pl. a 32% RH-n
és a 76% RH-n kiszaradt novényeknél mutatkozott. A kedvezdbb koriilmények kozott
kiszaradé minta jobb fényvédelemmel birt. (24 h elteltével nem volt szignifikans kiilonbség a
DTT-inszenzitiv NPQ-k kozott; 48 h elteltével szignifikans kiilonbségek a DTT-inszenzitiv

NPQ-kban: 5%-32%; 5-54%:; 54-76%; 54%-Természetes) (5. dbra).
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Az NPQ alakuldsa az Gjranedvesedés sordn, kiilonb6zé mértékii 1 hetes kiszaradast kovetSen

5% RH 76% RH A természetes kiszaradas

3,5
F\' ek riCrON
E 25
£ il
!-IE_-, o - ECMP
& 0,5 __ —rCHX
z ) r— b def o
Z 05 J 1 24 >34 48

5
ujranedvesitést kavetden idg ? quanedvesltest kovetden ids (h ujranedvesitést kbvetden idd [F}

6. abra: Az NPQ=(F./Fn)-1 alakulasa a kiillonboz6 mértéki 1-hetes kiszaradast kovetd
ujranedvesedés soran 1, 24 és 48 ora elteltével, P. platyphylld-ban DTT, CMP és CHX inhibitorok
alkalmazasa mellett. Szignifikans kiillonbségek: a természetesen kiszaritott mintak esetében a
kontrollhoz viszonyitva, DTT alkalmazasa mellett, az Ujranedvesitést kovetden 24 h-val (a: p=0,001)
¢s 48 h-val (d: p=0,003); CMP alkalmazasa mellett az Gjranedvesitést kovetéen 24 h-val (b: p=0,001)
¢s 48 h-val (e: p=0,002); CHX alkalmazasa mellett az ujranedvesitést kovetden 24 h-val (c: p=0,006)
és 48 h-val (f: p=0,003). A hibasavok standard deviancidk (n=3).

Az 5% RH-n torténd kiszaradas drasztikus hatdsa miatt az NPQ gyakorlatilag 0-ra csokkent
(6. abra). Az NPQ komponenseire valo bontasa (abra nem szerepel) utan is ez lathato.

A 76% RH-n torténd kiszaradas soran (6. abra) az NPQ 24 h alatt regeneralodott, a
komponenseit tekintve 1 h regeneracio utan 54% qE-46% ql arany, 24 h utan 50% gE-50% q],
mig 48 h elteltével 46% QE-54% ql arany volt jellemz6. Tehat a ql komponensben enyhe
novekedés volt detektalhatd. A DTT-kezelés hatasara a nagyaranyu, fOleg zeaxantin-fiiggd
NPQ-komponens elttint, kicsi DTT-inszenzitiv NPQ volt kimutathatd. A DTT-kezelt mintak
NPQ értékének komponenseire valod bontasa utan 1h, 24 h, 48 h elteltével az ujranedvesedési
regeneracio soran 68-33-36% QE, valamint 32-67-64% gl arany volt megfigyelheté. A ql
novekedése az utdbbiak szerint 32%-0s volt. A CMP jelenlétében a 76% RH-n kezelt
novények a regeneracié soran jelentés az NPQ-val rendelkeztek, amely arra utalhat, hogy a
paraméter nagysaga nem fliggétt teljes mértékben a regeneracio soran a kloroplasztisz-kodolt
fehérjeszintézistdl, vagy a kiméletes kiszaradasnak koszonhetden a fényvédelmet kiszolgalo
mechanizmus nem sériilt, felkésziilt (6. abra). Komponenseit tekintve az id6 fiiggvényében (1
h, 24 h, 48 h elteltével az Ujranedvesedés soran) a gE: 51-41-31%, a ql: 49-59-69%.
Citoplazma fehérjeszintézis gatloszer mellett a 48 h utan drasztikusan lecsokkent az NPQ,
komponenseit tekintve: a qE: 51-45-8% ¢és ql: 49-55-92%. A 48 ora elteltével drasztikusan
lecsokkent NPQ 92%-at tette ki a gl komponens.

Természetes kiszaradas utan (6. abra) az NPQ 24 h alatt regeneralodott, ugyanakkor kevésbé

kiméletes kiszaradast jelentett, mint a 76%-0S RH-n torténd kiszaradas. Ez utobbi abban is
megnyilvanult, hogy a kiszaradasra valo felkésziilés nem volt olyan hatékony, hiszen a
kloroplasztisz-fehérjeszintézis gatlasa esetén pl. a 76% RH-n kezelt mintakéhoz képest 55%-
kal csokkent 24 h elteltével az NPQ értéke. Az NPQ legnagyobb hanyada ennél a kezelésnél
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is DTT-figgé volt, CMP és CHX hatasara jelent6sen lecsokkent. Az NPQ-t komponenseire
bontva (4bra nem szerepel), azok a kovetkezoképpen alakultak az tjranedvesedési
regeneracios id6 fiiggvényében (1 h, 24 h, 48 h elteltével) a természetes kiszaradasnak
alavetett mintak esetén: Kontroll mintdk: qE (43-39-36%), ql: 57%-61%-64%; DTT-vel
kezeltek: gqE (30-25-17%), ql: 70-75-83%; CMP hatasara: qE: (40-6-0%), ql: 60-94-100%;
CHX hatasara: qE: 50-27-18%, gl: 50-73-82%. A ql aranya a természetes kiszaradas esetén a
legjelentésebben a CMP kezelés hatasara nott (40%-kal).

A Physcomitrella patens (Gerotto et al. 2012) képes az NPQ szintet modulalni a PSBS
novelésével, NPQ-szintemelkedést eléidézni. Ugyanakkor, amely névényben a PSBS és az
LHCSR mennyisége lecsokkent, nemcsak hogy csokkent NPQ-val rendelkezett, de az effektiv
kvantumhatasfoka is lecsokkent. A P. platyphylld-ban a rehidracié soran alkalmazott sejtmag-
¢és kloroplasztiszkddolt fehérjeszintézis inhibitorok a teljes regeneracié soran gatoltak a
citoplazma illetve a kloroplasztisz fehérjeszintézist, feltehetdleg lecsokkentve a PSBS és az
LHCSR fehérjék mennyiségét, és ennek eredményeképpen az NPQ-t is. Ahol miikodott az
NPQ, abban az esetben az Ujranedvesedést megel6z0 kiszaradasi epizod kedvezdbb

konstitutiv felkésziilést tett lehetové a megfeleld fehérjék, MRNS-komplexek preszintézisével.

ERT(II) a kiilonboz6 mértékd, 1 hetes kiszaradast ETR(Il) a kildnbz6 mértékd, 1 hetes kiszéradast
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7. abra: Az ETR(Il) alakulasa a fényintenzitds fliggvényében a kiilonb6z6 mértéki, 1-hetes
kiszaradast kovetd Gjranedvesedés sordn 1 ora elteltével, P. platyphylld-ban DTT és CMP inhibitorok
alkalmazasa mellett. A hibasavok standard devianciak (n=3).
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A PSIl eclektrontranszport rataja (ETR(II)) teljes turgorban, stresszmentes allapotban
(kiszaritas nem elzte meg) kozel 2000 pmol m?s™ PPFD-n telitédott. Ehhez kozeli
valaszreakciot mutatott a 76% RH-n, a laborlevegdn kiszaritott, ¢s kevésbé értelmezhetden a
32% RH-n kiszaradt minta. Ezektdl szignifikansan eltért az 54% RH-n és az 5% RH-n
kiszaradt mintdk elektrontranszport rataja. Gyakorlatilag 216 pmol m?s? PPFD-n telitésbe
ment az 54% RH-n kiszaradt mintdké, az 5% RH-n kiszaradtak elektrontranszportja pedig
nem miikodott (7. abra). Az emlitett ETR (1) értékekhez tartozo NPQ értékek is ezt tiikkrozték
(8. abra). A teljes turgorban 1év6, stresszmentes novényekben, a 76% RH-n (és a 32% RH-n)
kiszaradt mintaknal is), és a természetesen kiszaradt mintaknal a legmagasabbak voltak az
NPQ értékek és ezeknek a mintaknak volt a legmagasabb az elektrontranszport rataja (az NPQ
értékek még nem mentek telitésbe). Az 5% RH-n és az 54% RH-n kiszaradt mintaknal
gyakorlatilag nem miikodott az NPQ kozvetitette fényvédelem, jollehet 1000 pE felett némi
nem szignifikans emelkedés volt detektalhato az 54% RH-n kiszaradt mintak esetében.

A teljes turgorban 1évd, stresszmentes és a 76%-on kiszaradt mintdk DTT-kezelése utan, a
xantofill-ciklus  blokkolasaval az ETR(II) ~40-50%-kal esett vissza a magasabb
fényintenzitisokon (7. abra); telitési fényintenzitas (435 pmol m?s™) kériili PPFD-n ment
telitésbe, s hasonldan ugyanazon kezelések (76% RH-n, a laborlevegdn kiszaritott, és kevésbé
értelmezhetden a 32% RH-n) mintai viselkedtek. A laborlevegén, az 5% RH-n és az 54% RH-
n kiszaradt mintaknal a xantofill-ciklus blokkoladsa nem okozott tovabbi csokkenést a PSII
elektrontranszport ratajaban, utalva arra, hogy a megmaradt miikodés mar nem xantofill-
ciklus fiiggd. Az NPQ-értékek (8. abra) valamennyi kezelésnél jelent6sen lecsokkentek,
mutatva a xantofill-ciklus jelentdségét, ugyanakkor a megmaradd6 komponens pedig
zeaxantin-fiiggetlen, DTT-inszenzitiv. Legjelentésebb a 76%-0s RH-n kiszaradt mintakban.
Erdekesség, hogy a kiszaradasi epizodot elszenvedett, 76% RH-n kiszaritott mintiknal

jelentdsebb volt a fényvédelmi mechanizmus, mint a teljes turgorban 1évé mintaknal.
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NPQ a kilonb6z6 mértékd, 1 hetes kiszaradast NPQ a kiilonbdz6 mértékd, 1 hetes kiszaradast
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8. abra: Az NPQ alakulasa a fényintenzitas fliggvényében a kiilonb6z6 mértékii, 1-hetes kiszaradast
kovetd ujranedvesedés soran 1 oOra elteltével, P. platyphylld-ban DTT és CMP inhibitorok alkalmazasa
mellett. A hibasavok standard devianciak (n=3).

Az ETR(Il) mar 1 h alatt is jelentdsen lecsokkent a CMP-kezelés hatasara (7. abra). De mivel
a teljes turgorban 1évé mintanal is (amelyet nem nedvesitettiink jra), ezért nem vonhato le az
a kovetkeztetés, hogy a kloroplasztisz-kodolt fehérjék szintézisének blokkoldsa befolyasolta
az Ujranedvesedés nyomdn a regeneracidt, jollehet az tjranedvesedés elsd orajaban
lecsokkentette ezt a paramétert. Az ETR(II) alakulasaban a kiszaradasi epizod meghatarozo
volt a 76% RH-n, a természetesen kiszaradt és a 32% RH-n kiszaritott mintaknal, amit a nem
ujranedvesitett kontrolltol valo szignifikans eltérés (p<0.05) indokol. Azaz ez azt jelenti, hogy
az eddigi irodalmi adatoktol eltérden, illetve a P. platyphyllara vonatkoztatva valamilyen
szinten, az ujranedvesedés elsd Orajaban az elektrontranszportlanc mitkddtetésében szerepet
jatszik a kloroplasztisz fehérjeszintézise a kiméletesen kiszaradt mintak esetében. Viszont az
54% RH-n kiszaradt mintak ETR(Il) értékének alakulasa a CMP-kezelés utan mar nem
fiigghetett a kloroplasztisz-kodolt fehérjék szintézisétol, mivel a CMP-kezeletlen mintak
értékét mutatta, és nem csokkentette tovabb az inhibitor (7. abra). A CMP-nek volt egy NPQ
noveld hatasa, mar az alacsonyabb fényintenzitasi értékeknél is (8. abra). Mivel ez a nem
Ujranedvesitett kontroll mintandl is megvolt, nem lehet egyértelmiien az wjranedvesedés-
CMP-hatas 0Osszefiiggésben értékelni. Az 5% RH-n kiszaradt mintaknal a magasabb

fényintenzitasoknal jelentkezett az enyhe emelkedés. A laborlevegén és a 32% RH-n
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kiszaradt novények vonatkozasaban viszont jelentds csokkenés volt tapasztalhatd, amibdl arra
kovetkeztethetiink, hogy a kevésbé kiméletesen kiszaradt mintdkban az Gjranedvesedés elsd
orajaban az Ujabban szintetizdlodo kloroplasztisz fehérjéknek szerepe lehet a fényvédelem

kialakitasaban.

Membranpermeabilitas alakulasa a kiillonbdz4d mértékl 1-hetes
kiszaradas és az azt kdvetd Ujranedvesedéssoran

1 hetes kiszaritas djranedvesités

m5%RH

m32%RH

54% RH

lonkidramlas [%¢)

m76% RH

W Termeészetes
kiszaradas

1 hétigszaradt 1dra 24 dra 48 dra

9. abra: P. platyphylla membranpermeabilitasanak alakulasa a kiilonb6z6 mértékii, 1-hetes kiszaradas
¢s az azt kovetd ujranedvesedés soran 1, 24 és 48 h elteltével. ---- teljes turgorallapotban 1évo,
stresszmentes ndvény ionkiaramlas % értéke. Szignifikans kiilonbségeket tapasztalhatunk az 5% RH-n
tartott mintak esetében az Gjranedvesedést kovetéen 1h-val (p=0,001), 24h-val (p=0,0029) és 48h-val
(p=0,002); 54% RH esetében 48h-val (p=0,005). A hibasavok standard devianciak (n=3).

A stresszmentes kontrollhoz (----) képest a 76% RH-n kiszaradt novényeket kivéve, az 1-hetes
kiszaradas a kezeléseknél dltalanosan membranpermeabilitas novekedéséhez vezetett, amit az
ionkidramlas értékek jol mutattak (9. abra). A 76% RH-n kiszaradt mintdk membranjai
feltehetdleg nem szenvedtek jelentds karosodast, gyakorlatilag 1h elteltével regeneralodtak.
(Fontos megjegyezni, hogy 48 oraig teljes turgorban tartva a rendszeres kiszaradasi epizodhoz
adaptalddott kiszaradastiird fajt, ennél a paraméternél is nem vart hatast, a mar regeneralodott
paraméteri mintaknal is némi stresszhatast, leromlast eredményezett.) Szignifikans
kiilonbségeket (p<0,05) az 5% RH-n tartott mintak esetében az Gjranedvesedést kovetéen 1h-
val, 24h-val és 48h-val, az 54% RH-n kiszaradt mintak esetében 48 h-val az Gjranedvesedést
kovetéen mutattunk ki. Az 5% RH-n és az 54% RH-n kiszaradt mintak 48 h elteltével sem
tudtak ezt a paraméteriiket regeneralni. A tobbi kezelés esetén a novények 48 h elteltével
kozeljartak a regeneracid eléréséhez (9. abra). Az altalunk kapott eredmények 6sszhangban

vannak a Tortula ruralis-ra vonatkozo6 szakirodalmi adatokkal (Le & McQueen-Mason 2006;
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Platt et al. 1994), mely szerint a plazmamembran és az organellum membranok intaktak
maradnak és megtartjak a normalis kettds lipidréteg szervezddésiiket a kiszaradt allapotban. A
sejtkarosodasok kiterjedése a vizvesztés mértékétol €s kiterjedésétdl, a kiszaradt allapot
hosszatol fliggenek. A kiilonbozé mértékii kiszaradasnak alavetett mintakra kapott
eredményeink értelmezésénél figyelembe vettiik és mi is igazoltuk Deltoro ¢s mtsai (1998b)
megallapitdsait, mely szerint bizonyitottan van elektrolitkieresztés kozvetleniil az
ujranedvesedést kovetden, ugyanakkor a normal membranintegritas a kiszaradastiiré fajokban,

ahogyan a P. platyphylla esetében is, gyorsan helyreall.

Ozmotikus potencidl valtozasa killonbozd mértékii 1-hetes kiszaritas és
az azt kdvetd Ujranedvesedés soran
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10. abra: Ozmotikus potencial alakulasa P. platyphylld-ban, a kiilonb6z6 mértékii, 1-hetes kiszaradas
¢s az azt kdvetd Ojranedvesedés soran 1, 24 ¢s 48 h elteltével, CHX inhibitor alkalmazasa mellett. ----
teljes turgorallapotban 1évo, stresszmentes ndovény, szukcessziv eljarassal készitett kivonatanak
ozmotikus potencial értéke. * A kiszaradt mintakhoz hasonlitva a teljes turgor allapotban 1évé novényi
mintak kozott szignifikans kiillonbségek az 5% RH-n az jranedvesitést kovetd 48h-val (p=0,005);
32% RH-n az ujranedvesitést koveté 24h-val (p=0,001) és 48h-val (p=0,007). A kiszaradt mintakhoz
hasonlitva CHX inhibitor alkalmazasa mellett szignifikans kiilonbségek az 5% RH-n Gjranedvesitést
kovetd 48h-val (p=0,006); 32% RH-n az wjranedvesedést kovetd 24h-val (p=0,003). A hibasavok
standard devianciak (n=3).
A 10. abran feltiintetett ozmotikus potencial értékek nem az aktualis sejtnedv potencial
értékeket mutatjak, hanem a szukcessziv eljarassal készitett kivonatokra vonatkozd ozmotikus
potencial értékeket, amelyek a 96%-os etanollal kioldhato €s az (ahhoz tartozé iiledék) azt
kovetd 60°C-os forrd vizes extrakcioval nyert, és végiil egyesitett mintak értékei. Ez indokolja
azt extrém magasnak tind értékeket. A cé€l az Osszoldhatd és a szukcessziv extrakcioval
kioldhat6 szénhidratkomponensek altal egylittesen kialakitott ozmotikus potencidl részesedés
feltarasa volt. A szakirodalmi adatoknak megfeleléen lombosmohakban (Santarius 1994) a
szénhidratok ozmotikus potencial részesedése 1/3. A 10. &brdn bemutatott ozmotikus

potencial értékek, minthogy nem az aktualis sejtnedv potencial értékeket mutatjak, hanem az
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Osszes alacsony ¢és magas molekulastlyu, szukcessziv eljarassal oldhatdo szénhidrat
komponens altalt kialakitott értéket, nagysagrendileg nem vethetdk 0ssze a rendelkezésre allo,
¢és egyébként is kevés, szakirodalmi értékekkel. A legnegativabb ozmotikus potencial értékek
a legdrasztikusabb kiszaradasnak (5%, 32% RH-n) alavetett novényekre voltak jellemzoek,
jol tiikrozve az Oket koriilvevo rendkiviil alacsony vizpotenciali kiilsé kozeg jelenlétét. Az
5%-on és a 32%-on kiszaradt névények 48 h elteltével regeneraltak a stresszmentes allapotra
jellemzo értéket (----). A tobbi kezelésnél nem volt szignifikans valtozas a kiszaradast kovetd
yjranedvesedés soran, de altalanos trendként jellemz6 az értékek csokkenése az ujranedvesités
utdn. A citoplazma fehérjeszintézis inhibitor hatdsa az Gjranedvesedés utdn jollehet nem
okozott szignifikdns kiilonbséget a kontrollokhoz képest, ugyanakkor az atlagértékek
csokkenése, kozelitve a stresszmentes kontroll szintjét, kevésbé volt trendszerti (10. abra).

A prolintartalom alakulasa kiilonb&z6 mértékd 1-hetes kiszaritas és az azt kivetd

ujranedvesedés soran CMP és CHX inhibitorok alkalmazésa mellett
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11. abra: A prolintartalom alakulasa P. platyphylld-ban, a kiilonb6z6 mértékii, 1-hetes kiszaradas és
az azt kovet6 Gjranedvesedés soran 1, 24 és 48 h elteltével, CMP és CHX inhibitorok alkalmazasa
mellett. - teljes turgorallapotban 16v6, stresszmentes ndvény szabad prolintartalma pmol g™ sz.a.-
ban. * Szignifikanciat az 1-hetes kiszaradt mintak értékei és a soronkovetkezé ujranedvesitett
allapotaikhoz tartozo prolintartalmak kozott kerestiink. *  Szignifikans kiilonbségek a kontroll
(inhibitor nélkiili) novényeknél az ujranedvesitést koveté 1h-val 54% RH-n (p=0,016), 24h-val 32%
RH-n (p=0,006) és 54% RH-n (p=0,003), 48h-val 5% RH-n (p=0,012), 32% RH-n (p=0,001), 54%
RH-n (p=0,001) és a természetes kiszaradasnak alavetett mintdk esetében (p=0,003). CMP
alkalmazasa mellett az Ujranedvesitést kovetd 1h-val szignifikans kiilonbségek mutatkoztak az 5%
RH-n (p=0,043) és 54% RH-n (p=0,002), 24h-val 54% RH-n (p=0,012), 48h-val 5% RH-n (p=0,005),
32% RH-n (p=0,001), 54% RH-n (p=0,009) és a természetes kiszaradasnak alavetett mintak esetében
(p=0,002). CHX alkalmazasa mellett az Gjranedvesitést koveté 24h-val szignifikdns kiilonbségek
jelentkeztek 5% RH-n (p=0,016) és 54% RH-n (p=0.001), 48h-val 5% RH-n (p=0,005), 32% RH-n
(p=0.001), 54% RH-n (p=0.001) és a természetes kiszaritasnak alavetett mintak esetében (p=0.001). A
hibasavok standard devianciak (n=3).

A prolintartalom jelentdsen és a teljes turgorallapotban 1év0, stresszmentes novény szabad
prolintartalmahoz képest (----) szignifikansan (p<0.05) megemelkedett a kiilonb6zo

koriilmények kozott 1 hétig szaradt novényekben (11. abra). A P. platyphylla kiszaradas alatt

crer
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majmohaban a prolin, a szachar6z és a fruktanok, mint kompatibilis ozmolitok
felhalmozasanak elsédleges célja az ozmoregulacio (Marschall et al. 1998; Tari et al. 2003),
de emellett résztvesznek a makromolekuldk (elsésorban fehérjék), a membranok, a sejt
struktardjanak kiszaradas alatti stabilizalasaban. A kiilonboz6é mértékli kiszaradas hatdsa nem
tiikkr6z0dott a kiszaradt mintdk prolintartalméban, ilyen szempontbol nem volt koztiik
szignifikans kiilonbség. Szignifikanciat az 1-hetes kiszaradt mintdk értékei ¢és a
soronkovetkezd ujranedvesitett allapotaikhoz tartozé prolintartalmak kozott kerestiink és a 11.
abra magyardzo szovegében tiintettiik fel. 48 h elteltével a stresszmentes prolinszintre alltak
vissza az értékek valamennyi kezelés esetében. A kloroplasztisz-kodolt fehérjék szintézisét
gatolva, 24 6réaval az ujranedvesedés utan még viszonylag magas prolinszint volt detektalhato.

Osszoldhatd szénhidrat-tartalom kiilonbdz6 mértékii 1-hetes kiszaritas
és az azt kdvetd Ujranedvesedés sordan CHX inhibitor alkalmazasa
mellett

1hetes
kiszaritas ujranedvesités
140

L 4

W 5%RH
5
o M 32%RH
-
‘N
2 54%RH
=
i
-]
g B 76%RH
£

B Természetes
kiszdradas

1 hétig 1éra 24 6ra 48 ora 1éra 24 gra 48 ora

kiszaradt kontroll (teljes turgor) CHX

12. abra: Az 6sszes oldhato szénhidrat-tartalom alakulasa P. platyphylld-ban, a kiillonb6zé mértéki, 1-
hetes kiszaradas és az azt kovetd Ujranedvesedés soran 1, 24 és 48 h elteltével, CHX inhibitor
alkalmazasa mellett. ---- teljes turgorallapotban 1év6, stresszmentes névény glilkdzra vonatkoztatott,
szukcessziv eljarassal készitett kivonatdnak osszes oldhaté szénhidrattartalma mmol g* sz.a.-ban. *
Szignifikanciat az 1-hetes kiszaradt mintak értékei és a soronkovetkezd ujranedvesitett allapotaikhoz
tartozo értékek kozott kerestiink. Szignifikans kiilonbségek a kontroll (inhibitor nélkiili) 5% RH-n az
ujranedvesitést koveté 24h-val (p=0,023) és 48h-val (p=0,003), illetve CHX inhibitor alkalmazésa
mellett 5% RH-n az ujranedvesitést kovetd 24h-val (p=0,010) és 48h-val (p=0,014), illetve 76% RH-n
az Ujranedvesitést koveté 1h-val (p=0,023) és 48h-val (p=0,008). A hibasavok standard devianciak
(n=3).

Az 0sszoldhatd szénhidrattartalom, (melyhez az extraktumok az ozmotikus potenciél
mérésénél hasznalt extraktumokkal kozosek voltak) a stresszmentes, teljes turgorban 1évé

novények értékeihez képest a kiilonbozd mértékli 1-hetes kiszaritds utan, és 1 oraval az
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yjranedvesités utan sem mutatott szignifikans kiilonbséget, utalva egy jol kiegyensulyozott
szénhidrat pool jelenlétére. A drasztikusabb kiszaritasnak (5% RH-n) kitett mintdk
szénhidrattartalma a vizzel torténd Gjranedvesités utan 48 h-val sem tudott regeneralodni, mig
a tobbieké igen. A citoplazma fehérjeszintézis inhibitor oldataval ujranedvesitett novények 48
h-s regeneracidjuk soran sem tudtak szénhidrattartalmukat a stresszmentes szintre
visszaallitani, jollehet a regeneraci6 elsé oOrajaban viszonylag magas értékkel rendelkeztek
(12. abra).

Fruktan tartalom kiilonb6z6 meértékd 1-heteskiszaritas és az azt kdvetd
ujranedvesedés soran CHX inhibitor alkalmazasa mellett
1 hetes

kiszaritds Ujranedvesités

70 =2 o

W 35%RH

W 32%RH

54%RH

B 75%RH

mmol fruktoz/g sz.a.

B Természetes
kiszaradds

1 hétig lara 24 dra 48 ora lara 24 6ra 48 dra

kiszdradt kontroll (teljes turgor) CHX

13. abra: Fruktantartalom alakulasa P. platyphylid-ban, a kiillonb6z6 mértékii, 1-hetes kiszaradas és az
azt kovet6 Gjranedvesedés soran 1, 24 és 48 h elteltével, CHX inhibitor alkalmazasa mellett. ---- teljes
turgorallapotban 1év0, stresszmentes novény fruktdzra vonatkoztatott, szukcessziv eljarassal készitett
kivonatanak fruktantartalma mmol g sz.a.-ban. * Szignifikanciat az 1-hetes kiszaradt mintak értékei
¢s a soronkovetkezé ujranedvesitett allapotaikhoz tartozo értékek kozott kerestiink. * Szignifikans
kiilonbségek mutatkoztak a kontroll (inhibitor nélkiili) 5% RH-n az Gjranedvesitést kovetd 48h-val
(p=0,027), 32% RH-n 1h-val (p=0,009), 24h-val (p=0,002) 48h-val (p=0,001). CHX inhibitor
alkalmazasa mellett az Ujranedvesitést kovetd lh-val a természetes koriilmények kozott kiszaradt
mintdk (p<0,001), 24h-val a 32% RH-n (p<0,001) és a 76% RH-n (p=0,001). 48h-val a CHX
inhibitorral torténé ujranedvesitést kovetéen minden RH-n kiszaradt minta szignifikansan eltért a neki
megfeleld kiszaradt minta értékeitdl (p<0,05). A hibasavok standard devianciak (n=3).

Az 1-hetes kiszaritas nem okozott drasztikus valtozast a fruktantartalomban (alacsony €s nagy
molekulastlya fruktanok egyiittesen meghatarozva a szukcessziv kivonatkészités soran) (13.
abra). A fruktantartalom - a stresszmentes kontrollhoz képest (----) - alacsonyabb értékeket
mutatott a regeneracio soran az eltéréen kiszaradt ndvényekben, és 48 h alatt sem érte el a
stresszmentes novényekben mért értéket. Ugyanakkor a kiszaradt és az Ujranedvesitett
mintdkban csak az 5% RH-n kiszaritott novények esetében volt szignifikdns a kiillonbség
(p<0.05), noha a citoplazma fehérjeszintézis inhibitor alkalmazasa mellett, 48 h-val az
ujranedvesités utan jelentdsen, nemcsak az 5% RH-n kiszaritott ndovényekben, hanem
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valamennyi kezelés esetében szignifikdnsan lecsokkent a fruktdnok mennyisége. A
citoplazma fehérjeszintézisnek feltehetleg van szerepe a fruktantartalom ujranedvesedés
alatti valtozasaban. (A valtozas polimerizaciosfok-valtozast is jelenthet.) A Porella
platyphylla-ban a szachar6z és a fruktan a f6 oldhaté szénhidrat. A fruktanok ndévekvod
polimerizacios fokkal homoldg sort alkotnak a zarvatermékéhez hasonloan, és inulin tipusuak
(Marschall et al. 1998). Az oldhat6 szénhidratkészlet kiegyenstlyozott, a szénhidratkezelések,
sotéteheztetés, kiszaradas €s alacsony hémérséklet kis mértékben befolyasoljak, a fruktanok
megdrzodnek a tekintélyes szacharozkészlet terhére. A vizoldékony fruktanokkal rendelkezd
faj képes rovid idé alatt és konnyen mobilizalni szénhidratraktarait, a fruktanok
polimerizaciés fokanak gyors valtoztatasaval reagdlni a kornyezeti tényezOk kedvezdtlen
aktiv szénhidratok koziil a szachardéz mennyisége jelentds, azok szintje gyakorlatilag nem
valtozik a kiszaradas és az ujranedvesedés soran. A fruktantartalom a szezondlisan szaraz
és/vagy hideg kornyezetben evolucios elonyt jelenthet az adott fajnak (Marschall 2010).

Osszfehérjetartalom kiilénbdzd mértékii 1-hetes kiszdritas és az azt
kvetd Ujranedvesedés soran CHX inhibitor alkalmazasa mellett

1 hetes
kiszdritas

80 =

ujranedvesités

70 W 5% RH

____._;H_____.______._______

W 32%RH

R

40 +

54% RH

B 76%RH

B Természetes

30 1 kiszaradas

mgfehérjefgsza.

20 A

10 A

1 hétig 1dra 24 ora 48 ora 1dra 24 6ra 48 ora

kiszdradt kontroll (teljes turgor) CHX

14. abra: Az Osszfehérjetartalom alakulasa P. platyphylli-ban, a kiilonbozé mértéki, 1-hetes
kiszaradas és az azt kovetd Ojranedvesedés soran 1, 24 és 48 h elteltével, CHX inhibitor alkalmazasa
mellett. ---- teljes turgorallapotban 1évé, stresszmentes novény Osszfehérjetartalma mg g™ sz.a.-ban. *
Szignifikanciat az 1-hetes kiszaradt mintak értékei és a soronkdvetkez6 ujranedvesitett allapotaikhoz
tartozo értékek kozott kerestiink. * Szignifikans kiilonbségek mutatkoztak a kontroll (inhibitor nélkiili)
mintak 5% RH-n az ujranedvesitést kovetd 24h-val (p=0.012) 48h-val (0.05), 54% RH-n 24h-val
(p=0.012) és 48h-val (p=0.009) és 76% RH-n 24h-val (p=0.005) és 48h-val (p<0.001). CHX inhibitor
hatasara 5% RH-n az jranedvesitést kovetd 24h-val (p<0.001), 48h-val (p=0.047) 76% RH-n 24h-val
(p=0.009) 48h-val (p=0.002) és a természetes koriilmények kozott kiszaradt mintdk kozott 24h-val
(p=0.042) és 48h-val (p=0.023). A hibasavok standard devianciak (n=3).

Az Osszfehérjetartalom a stresszmentes novények értékeihez (----) képest a kiszaradt és az
Ujranedvesitett mintdkban altaldban alacsonyabb volt (14. dbra). 24, és 48 ora elteltével az
5% RH-n, 54% RH-n és a 76% RH-n kiszaradt mintdk esetében a kiszaradt mintak értékéhez

képest is szignifikdns (p<0.05) csokkenést mutatott. Az inhibitor jelenléte az
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Osszfehérjetartalom értékének alakuldsaban a regeneracido sordn nem okozott valtozast. Ez
nem azt jelenti, hogy a fehérjeszintézis nem fontos a regeneralodas soran, hanem az
Osszfehérjetartalom alakuldsdban mennyiségileg nincs kimutathatd valtozas nettd, viszont
feltehetbleg egyes fehérjék szintjének, mennyiségének alakulasaban csak pl. molekularis
biologiai modszerekkel lenne detektalhatd a valtozas. A rehidraciot kovetéen expresszalodo
rehidrinek, ahogyan a Tortula ruralis-ban ez mar leirt (Oliver et al. 2010), feltehetdleg
szerepet toltenek be a folyamatban. A megfeleld proteinek azonositasa P. platyphylla esetében
is nagyon fontos lenne.

Az extrémen kiszaradas-tolerdns mohafajok regenerdcidja a konstitutiv tolerancia és egy
ujranedvesedés alatti és az azt kovetd javitd mechanizmus kombinacidjatol fiigg. A
fotoszintézis kezdeti (1 6ran beliili) Ujraéledése rendkiviili médon gyors benniik, €s fliggetlen,
mig a teljes regeneracié altalaban nagyban fligg a fehérjeszintézist6l, a tilakoid protein
komplexek ujraszervezddése okdn. A rovid idejli, vagy mérsékelt dehidracidt kovetve a
fotoszintézis teljes ujraé¢ledése csak korlatozott mértékben igényel kloroplasztisz-kodolt
fehérjeszintézist. A legnagyobb igényt a fehérjeszintézisre a DT mohak regeneracidja soran a
fotooxidativ karosodds 1idézi eld/indokolja, kiilongsen a PSII DI proteinjéé. Az
ujranedvesedést kovetden zajlo fehérjeszintézist meghatarozo elemek a P. platphylla-ban a
tilakoid proteinkomplexek reorganizacidja, a citoszkeleton és az organellaris
fehérjekomponensei, a rehidrinek expresszalodasa €s szintézise, kompatibilis ozmolitok,
Osszoldhato szénhidratok szintézisének enzimrendszerei, az NPQ mechanizmusait aktivalod
(PsBs, LHCSR) fehérjék, a javitdo és az antioxidans folyamatokban résztvevd fehérjék. Az
NPQ ¢és a xantofill-ciklus altal meghatarozott fényvédelem kiilondsen fontos a DT mohak
szdmara. A javité mechanizmus valtozatos €s nagyon kiilonb6zd iddbeli lefutasu folyamatokat
foglal magaba, a sejtfalak atitatodasatél a makromolekuldk rehidratalodasan at (amelyek
percek alatt befejezOdnek) a rehidrinek expressziojaig, amely néhany ordit is igényel. A

folyamatok sokféleségének a vizsgalata nagy kihivast jelent a jovObeli kutatdsok szdmara.

6. OSSZEFOGLALAS

A P. platyphylla kiszaradastiirése alapvetéen konstitutiv elemekbdl all. Az Gjranedvesedéskor
aktivalodo regeneralo és javitd mechanizmus valtozatossagat és idébeli lefutasat a kiszaradasi
epizod intenzitasa és idétartama jelentésen meghatirozza. A regeneracidé szempontjabol a
legoptimalisabb volt a 76%-0S paratartalmon torténd kiszaradas.

Az 1-hetes természetes kiszaradast kovetd Ujranedvesedés utan 24 o6raval a kloroplasztiszok

szabalytalanul kor alakuak voltak az elliptikusak helyett, melynek hatterében néhany
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tilakoidalis fehérje, a tilakoidalis protein komplexek részleges degradacioja allhat. Ezen
valtozasok klorofill fluoreszcencia paraméterekben valdé nyomon kovetése, tovabbi
vizsgalatok targyat képezheti.

Vizsgalataink alapjan a tilakoid funkciohoz kapcsolt fotoszintetikus folyamatok kezdeti (az 1
oran beliili) ujraéledése rendkiviili médon gyors volt és a fehérjeszintézist6l fiiggetlennek
bizonyult (csak kismértékben volt csokkenthetd inhibitorokkal), mig a fotoszintézis teljes
regeneracidja az Gjranedvesedés soran igényelt fehérjeszintézist (kiilondsen a tilakoid protein
komplexekben résztvevd fehérjékét), a tilakoid protein komplexek fényen torténd
ujraszervez6dése okan. Ugyanakkor, enyhe mértékii dehidraciot (76%-0s RH-n torténd
kiszaradast) kovetden a fotoszintézis teljes Gjra¢ledése csak korlatozott mértékben fliggott a
kloroplasztisz-kodolt fehérjék szintézisétol.

A ¢PSII 1h-n beliili (kezdeti) helyreallasa azoknal a kezeléseknél (pl. 76%-0s RH-n torténd
kiszaradas), amelyek nem csokkentették le drasztikusan a paramétert, nem fliggott a
kloroplasztisz-kodolt fehérjék szintézisét6l. A CMP-nek és a CHX-nek a fotoszintetikus e’-
transzportlanc mitkddésére nagyon kis hatasa volt a regeneracio els6 orajaban. Az 1 h utani,
tovabbi regeneraciohoz, vizsgalataink alapjan, fontosak a plasztisz-kodolt fehérjék (a
csokkent NPQ, és a csokkent ¢PSII hatterében a PSBS és az LHCSR mennyiségének a
csokkenése allhat), és a citoplazmaban folyd fehérjeszintézis, amely szintén lecsokkent a
CHX inhibitor hatasdra. Ez utdbbi érintheti a javitd mechanizmus sordn a rehidrinek
expresszalodasat, valamint az ozmolitok anyagcseréjét, és az altalanos szénhidratanyagcserét.

Jellemzé volt az 1-hetes kiszaradast kovetd membranpermeabilitas-novekedés az
ujranedvesedés soran, de a drasztikus (5%-0s és 54%-0s RH-n torténd) kiszaradast szenvedett
mintak kivételével a normal membranfunkcio 24 illetve maximum 48 ora elteltével helyreallt.

A fehérjeszintézisre a DT mohdk regenerdcidja soran a legnagyobb igényt a fotooxidativ
karosodast szenvedd fehérjék (elsdsorban a PSII D1 proteinjéé) €s a javitod és az antioxidans
folyamatokban résztvevo fehérjék idézik eld. Az Osszfehérjetartalom a kiilonb6zé modokon
eléidézett kiszaradt allapotokban és az Gjranedvesités alatti regeneracio soran vett mintakban
altalaban alacsonyabb volt, mint a stresszmentes, teljes turgorban 1évé mintak esetében.

A xantofill-ciklus aktivitasa nagy jelentdségli a fényen torténd regeneracidé soran; nagyobb
aranyll zeaxantin-fliggd és kisebb ardnyt DTT-inszenzitiv NPQ jelenlétét igazoltuk. Ez
utobbinak a nagysaga fliggott a kiszaradas mértékétdl és intenzitasatol. A kedvezdbb, kevésbé
drasztikus koriilmények kozott kiszaradd minta jobb fényvédelemmel birt.

A legnagyobb (azaz a negativabb) ozmotikus potencial értékek az intenzivebb kiszaradasnak

(5%, 32%) alavetett novényekre voltak jellemzdéek. Az Osszoldhaté szénhidrattartalom a
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kiilonb6zé mértékli 1-hetes kiszaritds utan, és 1 oraval az Gjranedvesités utan sem mutatott
szignifikans kiilonbséget, utalva egy jol kiegyensulyozott szénhidrat pool jelenlétére.

A prolintartalom jelentésen megemelkedett, a fruktantartalom alacsonyabb értéket mutatott a
kiilonbozé mértékii, 1-hetes kiszaradas soran. A fruktdnok szintje a regeneracio soran 48 h
alatt sem érte el a stresszmentes novényekben mért értéket. A citoplazma fehérjeszintézisnek
feltehetdleg van szerepe a fruktantartalom Gjranedvesedés alatti valtozasaban.

nedves allapot kozotti gyors atmenetnek természetes él6helyén gyakran ki van téve, szemben
azokkal a fajokkal, amelyek sokkal lassabb és kevésbé gyakori valtozdsokat €élnek meg, de

ugyanakkor képesek tilélni hosszabb kiszaradast.

35



