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Tartalmi ºsszefoglal· 

Kutat§saink kºz®ppontj§ban egy olyan, csak nºv®nyekben fellelhetŖ transzkripci·s faktor 

csal§d ï a LOB-domain (LATERAL ORGAN BOUNDARIES DOMAIN) transzkripci·s 

faktorok csal§dja (rºviden LBD) - §ll, amely kºzponti szerepet tºlt be a merisztematikus 

sejtcsoportok mŤkºd®s®nek ®s a belŖl¿k lefŤzŖdŖ sejtek differenci§l·d§s§nak j·l ºsszehangolt 

szab§lyoz§s§ban. Hab§r igazoltan r®szt vesznek szinte minden szervfejlŖd®si folyamatban az 

embriogenezistŖl eg®szen a term®shoz§sig, pontos szerep¿ket mindezid§ig csak n®h§ny 

esetben siker¿lt meghat§rozni. Emellett a rendelkez®sre §ll· inform§ci·k dºntŖ tºbbs®ge 

l¼dfŤvel (Arabidopsis thaliana), mint elsŖsz§m¼ k®tszikŤ nºv®nyi modellszervezettel v®gzett 

kutat§sokb·l sz§rmazik. EgyszikŤekben betºltºtt funkci·ik kev®ss® ismertek. C®lunk az LBD 

g®nek szerep®nek felder²t®se a sz§lkaperj®vel (Brachypodium distachyon), mint kal§szos 

gabonaf®l®ink sz®les kºrben elfogadott modellnºv®ny®vel v®gzett kutat§sokon kereszt¿l. 

Jelen munk§ban bemutat§sra ker¿l a sz§lkaperj®ben fellelhetŖ LBD g®nek r®szletes 

szekvencia-elemz®ssel tºrt®nŖ azonos²t§sa, rokons§gi kapcsolataik vizsg§lata, valamint 

kifejezŖd®si mint§zatuk gyºk®rcs¼cst·l eg®szen a hajt§scs¼csig, vegetat²v ®s generat²v 

szervekre egyar§nt kiterjedŖ, val·s idejŤ PCR (quantitative real-time polimerase chain 

reaction) technik§val tºrt®nŖ r®szletes anal²zise. Szerepelnek tov§bb§ k®t, az apr·l®kos 

vizsg§latok alapj§n kiv§lasztott, egym§ssal kºzel rokon LBD g®n (Bd2g34520- BdLBD1C-1 

valamint a Bd2g53690- BdLBD1C-2) sejtciklus szab§lyoz§s§val val· ºsszef¿gg®seire ir§nyul· 

kutat§saink. 

 

Kulcsfogalmak: szervfejlŖd®s, LBD g®n (Lateral Organ Boundaries Domain), LOB-domain 

(Lateral Organ Boundaries) transzkripci·s faktor, sz§lkaperje (Brachypodium distachyon), 

expresszi·s mint§zat, val·s idejŤ polimer§z l§ncreakci·, A2 ciklin, Y2H (®lesztŖ k®thibrid). 
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Bevezet®s 

A magasabb rendŤ ed®nyes nºv®nyek strukt¼r§ja leegyszerŤs²tve hajt§stengelybŖl, a r·la 

el§gaz· oldalhajt§sokb·l, az azokon fejlŖdŖ vegetat²v ®s generat²v szervekbŖl, valamint a 

kºzponti gyºk®rbŖl ®s az oldalgyºkerekbŖl ®p¿l fel. E szervek l®trehoz§sa szinte teljes 

eg®sz®ben posztembrion§lisan megy v®gbe, vagyis a nºv®nyek ï a magasabbrendŤ §llati 

szervezetektŖl elt®rŖ m·don ï teljes ®letciklusuk alatt k®pesek ¼j szervek, szºvetek 

l®trehoz§s§ra. Ez a kiv®telesen rugalmas egyedfejlŖd®si program nemcsak b§mulatos 

formagazdags§got ®s folyamatos nºveked®st tesz lehetŖv®, de az §lland·an v§ltoz· 

kºrnyezethez tºrt®nŖ alkalmazkod§st is biztos²tja. 

Ez a lenyŤgºzŖ plaszticit§s r®szben az oszt·d·k®pes merisztematikus sejtcsoportok 

aktivit§s§nak kºszºnhetŖ. Ilyen embrion§lis eredetŤ meriszt®m§k a hajt§scs¼csban (SAM- 

shoot apical meristem) ®s a gyºk®rcs¼csban (RAM- root apical meristem) tal§lhat·k. A hajt§s 

eset®ben ebbŖl a cs¼csi meriszt®m§b·l fŤzŖdnek le az oldalszervek, lev®l-®s 

vir§gkezdem®nyek ®p²tŖkºveik®nt szolg§l· differenci§l·dott sejteket l®trehoz· tov§bbi 

meriszt®m§k. A gyºk®r cs¼csi mereiszt®m§ja pedig folyamatos hosszanti nºveked®st biztos²t 

®s forr§sa a gyºk®r h§rom szºvett§j§t ï a bŖrszºvet, elsŖdleges k®reg ®s kºzponti henger vagy 

szt®le ï kialak²t· m§sodlagos merisztematikus sejteknek. Emellett megfelelŖ kºr¿lm®nyek 

kºzºtt a m§r differenci§l·dott sejtek is ¼jb·li oszt·d§sra b²rhat·k ("reaktiv§lhat·k"), tov§bb 

fokozva ezzel a nºv®nyek plaszticit§st§t. Az oszt·d·k®pes sejtek ily m·don egy nyitott, 

folyamatos nºveked®sre k®pes rendszert biztos²tanak, melynek elemei meghat§rozott rendben 

ism®tlŖdnek, ®s a belŖl¿k fejlŖdŖ szºvetek, szervek is egym§st·l diszkr®t t§vols§gban ®s 

sorrendben kºvetik egym§st, kialak²tva ezzel a nºv®ny architekt¼r§j§t.  

A pontos ®s ar§nyos szervfejlŖd®shez a nºv®nyek eset®ben is n®lk¿lºzhetetlen a sejtek 

oszt·d§s§nak ®s az ut·dsejtek differenci§ci·j§nak korrekt idŖbeli ®s t®rbeli szab§lyoz§sa. Ezen 

folyamatok kºzºtt kiemelt jelentŖs®ggel b²r a meriszt®m§k ®s a fejlŖdŖ ¼j szerv hat§r§nak 

kijelºl®se. Mai ismereteink szerint az oszt·d· k®pes szºveti r®gi·k ®s a belŖl¿k k®pzŖdŖ 

primordiumok kºzºtti hat§r nem egyfajta filoz·fiai Ăvagy meriszt®ma vagy fejlŖdŖ szervò 

sz®lsŖs®ges §llapota kºzºtti dºnt®st jelenti, hanem sokkal ink§bb egy j·l defini§lhat·, speci§lis 

sejtek alkotta diszkr®t v§laszt·vonal. A hat§rvonalat megh¼z· sejtek lass¼ oszt·d§si ®s 

differenci§l·d§si kapacit§ssal rendelkeznek, ®s olyan egyedi, csak r§juk jellemzŖ 

g®nexpresszi·s mint§zattal jellemezhetŖk, mely biztos²tja a meriszt®m§k indetermin§lt 

§llapot§nak fenntart§s§hoz sz¿ks®ges mikrokºrnyezetet, ugyanakkor koordin§lja az ut·dsejtek 

®r®si folyamatait is (Reddy ®s mtsai, 2007; Wang ®s mtsai, 2016). 
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Jellegzetes, csak a szervhat§rokon elhelyezkedŖ sejtekben kifejezŖdŖ g®nek pl. a CUP-

SHAPED COTYLEDON (CUC), a PETALLOS (PTL) valamint a BLADE ON PETIOLE 

(BOP) g®nek (Rast ®s Simon, 2008), ®s ilyen, az oldalszervek k®pzŖd®si hely®n kifejezŖdŖ 

g®nk®nt ²rt§k le az elsŖ LBD g®nt is (Shuai ®s mtsai, 2002). A Shuai ®s mtsai. §ltal azonos²tott 

g®n valamennyi hajt§s apik§lis meriszt®m§b·l eredŖ szerv alapi r®sz®nek adaxi§lis 

sejtcsoportjaiban ®s az oldalgyºkerek inici§lis sejtjeiben akt²v. Az elnevez®s erre a speci§lis 

kifejezŖd®si mint§zatra utal: LATERAL ORGAN BOUNDARIES, azaz oldalszervek hat§r§n 

mŤkºdŖ g®n. Az §ltala k·dolt feh®rje b§r akkor m®g ismeretlen volt, annyit meg lehetett 

j·solni, hogy tartalmaz egy konzerv§lt, 100 aminosav hossz¼ szerkezeti mot²vumot, a LOB-

domaint. Maga a mot²vum ugyan m§r a 90ô-es ®vek derek§t·l megtal§lhat· volt k¿lºnbºzŖ 

genom-adatb§zisokban, mint ismeretlen funkci·val rendelkezŖ szerkezeti elem (DUF260 - 

domain of unknown function), ®s j· n®h§ny, LBD g®nekre visszavezethetŖ mut§ci·t ²rtak le 

Shuai ®s mtsai. munk§j§t megelŖzŖen is (Hetz ®s mtsai, 1996), az LBD g®nek intenz²v kutat§sa 

csak a 2000-es ®vektŖl, a csal§dr·l megjelent elsŖ r®szletes publik§ci· megjelen®se ut§n 

kezdŖdºtt el. 

A LOB-domain mot²vum tov§bbi 42 m§sik Arabidopsis feh®rj®ben is megtal§lhat·, ®s 

k®sŖbb kider¿lt az is, hogy az alg§kt·l kezdve eg®szen a z§rvatermŖkig szinte minden zºld 

organizmusban elŖfordul· transzkripci·s faktor-csal§dr·l van sz· (Husbands ®s mtsai, 2007; 

Majer ®s Hochholdonger, 2011). Mivel LOB-domainnel vagy hasonl· szerkezeti mot²vummal 

rendelkezŖ feh®rj®t nºv®nyi adatb§zison k²v¿l eddig sehol sem tal§ltak, az ide tartoz· feh®rj®k 

k®ts®get kiz§r·an nºv®nyi specifikus folyamatokban vesznek r®szt. Ezen folyamatok dºntŖ 

tºbbs®ge a szervfejlŖd®s ir§ny²t§s§val kapcsolatos: eddigi ismereteink alapj§n az LBD g®nek 

r®szt vesznek a gyºk®rfejlŖd®sben, a lev®lmorfol·gia kialak²t§s§ban, generat²v szervek 

k®pzŖd®s®ben ®s szinte minden, organogenezist ®rintŖ folyamatban (Xu ®s mtsai, 2016). 

 A tºbb mint t²z ®ve zajl· kutat§sok ellen®re eddig csak n®h§ny LBD g®nt siker¿lt 

r®szletesen jellemezni, legtºbbj¿k szerepe m§ig ismeretlen. Emellett ismereteink jelentŖs r®sze 

l¼dfŤvel (Arabidopsis thaliana) v®gzett kutat§sokb·l sz§rmazik, az egyszikŤekben tal§lhat· 

LBD g®nek funkci·j§r·l m®g kevesebbet tudunk. Ćtfog· jellemz®s¿k olyan egyszikŤ 

modellrendszerekben, mint amilyen a sz§lkaperje (Brachypodium distachyon), 

kiindul·pontk®nt szolg§lhat az LBD g®nek egyszikŤek egyedfejlŖd®s®ben betºltºtt szerep®nek 

megismer®s®hez. Az egyszikŤek szerfejlŖd®si folyamatait ir§ny²t· molekul§ris 

mechanizmusok felt§r§sa nemcsak tudom§nyos szempontb·l relev§ns kutat§si ter¿let, hanem 

hossz¼ t§von gazdas§gi szempontb·l is nagy jelentŖs®ggel b²rhat.  
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1. Irodalmi §ttekint®s 

1.1 A sz§lkaperje (Brachypodium distachyon), mint modellnºv®ny 

A fŤf®l®k, kºzºtt¿k is elsŖsorban a kºztermeszt®sben l®vŖ kal§szos gabonaf®l®ink 

biol·gi§j§nak megismer®se vitathatatlanul kiemelt jelentŖs®gŤ. Ugyanakkor a benn¿k zajl· 

folymatok meg®rt®se neh®zkes ®s hosszadalmas lenne megfelelŖ modellorganizmusok 

haszn§lata n®lk¿l. A sz§lkaperje (B. distachyon) mintegy m§sf®l ®vtizeddel ezelŖtt ker¿lt a 

tudom§nyos ®rdeklŖd®skºz®ppontj§ba - nem v®letlen¿l: ez az egy®ves, kal§szos fŤf®le sz§mos 

olyan elŖnyºs tulajdons§ggal rendelkezik, melyek alapj§n a mai modern nºv®nybiol·giai 

kutat§sok ide§lis modellszervezet®nek tekinthetŖ, amelyet ma m§r sz®les kºrben, tºbb mint 

350 laborat·riumban haszn§lnak vil§gszerte.  

1.1.1 ĂAz egyszikŤek Arabidopsis thaliana-jaò 

Az ®lŖ szervezetek bonyolults§ga, v®gtelen komplexit§sa mindig is ·ri§si kih²v§sok el® 

§ll²totta a kutat·kat. A biol·giai folyamatokat ir§ny²t· alapvetŖ tºrv®nyszerŤs®gek felt§r§sa 

®rdek®ben kezdtek el haszn§lni, ®s haszn§lnak ma is olyan, viszonylag kev®sb® ºsszetett ®s 

laborat·riumi kºr¿lm®nyek kºzºtt is kºnnyen kezelhetŖ szervezeteket, mint amilyen pl. a l¼dfŤ 

(A. thaliana). Mivel azonban k®tszikŤ nºv®ny, ®s tºbb mint 150-200 milli· ®vnyi evol¼ci·s 

t§vols§g v§lasztja el a fŤf®l®ktŖl, sz§mos egyszikŤekre jellemzŖ saj§toss§g (pl. az egyszikŤek 

egyed- ®s szervfejlŖd®s®nek specifikumai, az ezeket ir§ny²t· g®nek ®s szab§lyoz§si h§l·zatok 

funkci·j§nak modellez®se) tanulm§nyoz§s§hoz nem megfelelŖ objektum (Hayama ®s 

Coupland, 2004). Az egyszikŤek, azon bel¿l is a fŤf®l®k (Pooidae) ·ri§si gazdas§gi jelentŖs®ge 

ok§n ugyanakkor egyre nagyobb ig®ny volt egy kºnnyen kezelhetŖ egyszikŤ modellrendszer 

kidolgoz§s§ra. Erre a c®lra hossz¼ ideig tºbb haszonnºv®ny¿nk, pl. a kukorica (Zea mays) 

vagy a rizs (Oryza sativa) is alkalmasnak tŤnt, §m ezek egyike sem el®g²ti ki marad®ktalanul a 

modellszervezetekkel szemben t§masztott alapvetŖ kºvetelm®nyeket: kis m®ret ®s relat²ve 

egyszerŤ nevel®si felt®telek, rºvid gener§ci·s idŖ, ºnbeporz§s, kicsi, diploid genom, 

viszonylag kºnnyŤ ®s hat®kony transzform§lhat·s§g (Vogel ®s Bragg, 2009; Brutnell ®s mtsai, 

2015). 

A sz§lkaperj®vel (Brachypodium distachyon) foglalkoz· tanulm§nyok jelentŖs r®sze 

eg®szen a 2000-es ®vek fordul·j§ig ºkol·giai kºzpont¼ volt (Davis ®s mtsai, 1985). A 

Brachypodium nemzets®g k®pviselŖi a vil§g szinte ºsszes m®rs®kelt ºvi r®gi·j§ban 

megtal§lhat·k. ŕsi sz§rmaz§si helye a Kºzel-Kelet ®s a Mediterr§neum ter¿let®re tehetŖ, 

ugyanarra a r®gi·ra, ahonnan termesztett kal§szos gabonaf®l®ink dºntŖ tºbbs®ge is 
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eredeztethetŖ. Sz®les elterjed®si ter¿let®nek megfelelŖen sz§mos ºkot²pusa ismert. Az egyes 

v§ltozatok kºzºtt elt®r®sek tapasztalhat·k a gener§ci·s idŖ hossz§ban, a nºv®nyek m®ret®ben, 

a ploidit§s m®rt®k®ben, a vir§gz§s idŖpontj§ban, vernaliz§ci·s ig®ny tekintet®ben, betegs®g-

ellen§ll·s§g ®s stressz tolerancia szempontj§b·l is (Opanowitz ®s mtsai, 2008; Schwartz ®s 

mtsai, 2010; Luo ®s mtsai, 2011). A vari§nsokb·l k®t gyŤjtem®nyt is l®trehoztak: az egyiket az 

amerikai USDA-NPGS (United States Department of Agriculture ï National Germplasm 

System), a m§sikat a walesi Aberyswyth Egyetem (University of Aberyswyth) gondozza 

(Jenkins ®s mtsai, 2003; Vogel ®s Hill, 2008). A tºbb mint 200 ºkot²pus kºr®nek fenntart§sa ®s 

folyamatos bŖv²t®se mellett belteny®sztett vonalak elŖ§ll²t§sa is folyik. Az egyes vonalakat 

ĂBdò elŖtaggal l§tj§k el a tudom§nyos n®v rºvid²t®sek®nt, ezt §ltal§ban k®t sz§m kºveti, 

kºtŖjellel elv§lasztva pl. Bd2-3. Az elsŖ sz§m annak az ºkot²pusnak az azonos²t·j§ra utal, 

amelybŖl a vonal ered. A m§sodik sz§m az ugyanabb·l az ºkot²pusb·l sz§rmaz· k¿lºnbºzŖ 

vonalak elk¿lºn²t®s®re szolg§l. A nevez®ktanban kiv®telt k®pez a Bd21-es vonal: eredetileg 

egyed¿li lesz§rmazottja volt a Bd254867-es ºkot²pusnak, ²gy m§sodik sz§mot nem kapott 

(Garvin ®s mtsai, 2008). Ez a vonal az®rt is k¿lºnleges, mert a genomikai kutat§sok 

tºbbs®g®hez, a teljes genom- ®s EST (Expressed Sequence Tag) szekven§l§si projekthez is 

ennek a vonalnak a genomja, DNS- ®s RNS-tartalma szolg§lt forr§sk®nt. Tºbbek kºzºtt a 

rendelkez®sre §ll· r®szletes szekvencia-ismeretek miatt v§lasztottuk mi is k²s®rleteinkhez a 

Bd21-es vonal nºv®nyeit. 

A sz§lkaperje, mint eml²t®sre m®lt· ²g®retes modellszervezet csak a 2000-es ®vek elej®n 

ker¿lt a kºztudatba (Bablak ®s mtsai, 1995; Draper ®s mtsai, 2001; Vogel ®s mtsai, 2006), 

elsŖsorban fizikai jellemzŖi miatt. EgyszerŤ nevel®si ig®nyei, kis termete (max. 30 cm) 

valamint rºvid gener§ci·s ideje (10-18 h®t) r®v®n ide§lis nagy mintasz§mot ig®nylŖ 

k²s®rletekhez: egyedsŤrŤs®ge ak§r 1000 nºv®ny/m
2 

is lehet (Vogel ®s Bragg, 2009). 

(¥sszehasonl²t§s k®pen ekkora ter¿letre Arabidopsisb·l 2000, b¼z§b·l (Triticum aestivum) 50, 

rizsbŖl (O. sativa) pedig csak 36 nºv®ny ¿ltethetŖ.) Ez a mennyis®g ¿vegh§zi kºr¿lm®nyek 

kºzºtt vagy nºv®nynevelŖ kamr§ban is fenntarthat·, lehetŖv® t®ve nagy mennyis®gŤ nºv®nyi 

anyag ellenŖrzºtt felt®telek mellett tºrt®nŖ elŖ§ll²t§s§t. Nevel®si ig®nyei meglehetŖsen 

egyszerŤek (Feuillet ®s Muehlbauer, 2009). Nem ig®nyel k¿lºnleges talajkever®ket; a 

laborat·riumunkban haszn§lt, gyºk®rfejlŖd®si ®s sz§razs§gtŤr®si vizsg§latokhoz bev§lt homok-

perlit 2:1 ar§ny¼ elegy®n is j·l nevelhetŖ. Optim§lis nevel®si kºr¿lm®nyek (20h megvil§g²t§s, 

4h sºt®t fotoperi·dus, 21-22
o
C nappali, 18

o
C ®jszakai hŖm®rs®klet) mellett a legtºbb vonal (pl. 

a Bd2-3, Bd-3-1 ®s a Bd21-es vonal is) vernaliz§ci· n®lk¿l, m§r 4-5 h®t alatt vir§gzik. Hossz¼ 

nappalos kºr¿lm®nyek kºzºtt ²gy m§t k®t h·nap eltelt®vel begyŤjthetŖk az ®rett magok, egy ®v 
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alatt pedig ak§r 6 gener§ci· is felnevelhetŖ (Garvin ®s mtsai., 2008). N®h§ny vonal a Bd21-

estŖl elt®rŖen hosszabb-rºvidebb vernaliz§ci·s peri·dust is ig®nyel a vir§gz§s induk§l§s§hoz, 

amely p§r h®ttel meghosszabb²tja a gener§ci·s idŖt. A vernaliz§ci· minim§lis idŖtartam§ban 

jelentŖs elt®r®sek tapasztalhat·k a k¿lºnbºzŖ ºkot²pusok kºzºtt (Schwarz ®s mtsai., 2010).  

A sz§lkaperje ºnbeporz·, ami megkºnny²ti a g®nt®rk®pez®shez, mut§ns anal²zishez 

n®lk¿lºzhetetlen homozig·ta vonalak elŖ§ll²t§s§t. Keresztez®se ugyanakkor munkaig®nyesebb 

a legtºbb modellk®nt haszn§lt nºv®nyfajhoz k®pest. A sz§lkaperje eset®ben kal§szonk®nt nagy 

biztons§ggal csak egy vir§g porozhat· be mesters®gesen, ®s sikeres beporz§sonk®nt egyetlen 

szemterm®st kapunk, m²g p®ld§ul a l¼dfŤ eset®ben az ut·dsz§m ak§r 20-30 mag/becŖ is lehet 

egy-egy vir§g sikeres beporz§s§b·l. Genomm®rete az egyik legkisebb az ismert fŤf®l®k kºzºtt 

(alig 300 Mb). ¥sszehasonl²tva m§s modellnºv®nyekkel, a sz§lkaperje teh§t mind fiziol·giai, 

mind biol·giai ®s genetikai jellemzŖi alapj§n egyar§nt eleget tesz a j· modellorganizmusokkal 

szemben t§masztott alapvetŖ kºvetelm®nyeknek (1. T§bl§zat). 

A B. distachyon ºsszehasonl²t§sa a Poaceae csal§d jelentŖsebb tagjaival ®s a l¼dfŤvel 

 

sz§lkaperje 

(Brachypodium 

distachyon) 

l¼dfŤ 

(Arabidopsis 

thaliana) 

b¼za 

(Triticum 

aestivum) 

kukorica  

(Zea mays) 

rizs 

(Oryza 

sativa) 

§rpa 

(Hordeum 

vulgare) 

magass§g 0,3 m 0,2 m 1 m 2 m 1,2 m 1,2 m 

egyedsŤrŤs®g
1
 

(nºv®ny/m
2
) 

1000 2000 50 4 36 80-120 

nevel®si ig®ny
2
 egyszerŤ egyszerŤ kºzepes ig®nyes ig®nyes kºzepes 

reprodukt²v 

strat®gia 
ºnbeporz§s ºnbeporz§s ºnbeporz§s 

keresztbeporz§s/ 

ºnbeporz§s
3
 
ºnbeporz§s ºnbeporz§s 

gener§ci·s idŖ 

(h®t) 
8-12 8-12 

12 

(tavaszi) 

40+ (Ŗszi) 

10-15 12-24 10-20 

term®shozam >1000 100 50-150 200-1000 >1000 150-200 

transzform§lhat·s§g kºnnyŤ kºnnyŤ lehets®ges kºnnyŤ kºnnyŤ kºnnyŤ 

genomm®ret (Mb) 300 164 16700 2400 441 5000 

kromosz·masz§m 

(2n) 
10 10 42 20 24 14 

fotoszint®zis C3 C3 C3 C4 C3 C3 

T-DNS mut§ns 

vonalak 
el®rhetŖ el®rhetŖ nincs 

transzpozon 

alap¼ 
nincs nincs 

1. T§bl§zat. 
1
Az egyedsz§m laborat·riumi kºr¿lm®nyekre vonatkozik. 

2
 A relat²v nevel®si 

ig®ny a nºv®ny m®ret®nek ®s tŤr®shat§r§nak f¿ggv®ny®ben ®rtelmezendŖ. 
3
A kukorica 

term®szetes szaporod§si strat®gi§ja ºnbeporz§s; a keresztbeporz§s a hibrid vetŖmagok 

elŖ§ll²t§s§ra vonatkozik. (Opanowitz ®s mtsai, 2008; Brkljacic ®s mtsai, 2011) 
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1.1.2 A sz§lkaperje rokons§gi kapcsolatai 

A fŤf®l®k (Poaceae) csal§dja, ahov§ a sz§lkaperje is tartozik, tºbb mint 10000 fajt ®s tºbb 

mint 600 nemzets®get foglal mag§ban; ezzel az egyik legn®pesebb csal§d a magasabb rendŤ 

nºv®nyek kºzºtt. A fŤf®l®k h§rom alcsal§dja, az Erhartoidae [ahov§ a rizs (Oryza sativa) 

sorolhat·], a Panicoidae [ahov§ pl. a kukorica (Zea mays), a cirok (Sorghum bicolor), a 

cukorn§d (Saccharum officinarum)  ®s a kºles (Panicum miliaceum) is tartozik] ®s a Pooidae 

alcsal§d (ahov§a a kal§szos gabonaf®l®k is sorolhat·k) adja ®lelmiszer- ®s 

takarm§nynºv®nyeink dºntŖ tºbbs®g®t, ®s mint meg¼jul· energiaforr§sok sem elhanyagolhat·k 

(Kellogg, 2001; Gaut, 2002). B§r a sz§lkaperje agron·miai jelentŖs®ge messze elhanyagolhat·, 

filogenetikailag a kal§szos gabonaf®l®ink kºzeli testv®r®nek tekinthetŖ. A sz§lkaperje (B. 

distachyon), cirok, rizs ®s b¼za (Triticum aestivum) egym§ssal ortol·g g®njeinek anal²zise arra 

enged kºvetkeztetni, hogy a B. distachyont 32-39 milli· ®vnyi evol¼ci·s t§vols§g v§lasztja el a 

b¼z§t·l. Becsl®sek szerint ez a t§vols§g a rizs eset®ben 40-53 milli· ®v, a cirok eset®ben pedig 

45-60 milli· ®v (Vogel ®s mtsai., 2010). A sz§lkaperje teh§t az egyik (hanem az egyetlen) 

olyan kºzeli rokona az egyik legnagyobb ºkon·miai jelentŖs®gŤ gabonaf®l®nknek, amely 

rendelkezik a modellszervezetekre jellemzŖ elŖnyºs adotts§gokkal.  

 ITS (Internal Transcribed Spacer) ®s 5.8s rDNS szekvenci§kon, a kloroplasztisz ndhF 

g®nj®n, valamint genomi RFLP (Restriction Frgment Lenght Polimorphism) ®s RAPD 

(Random Amplification of Polimprphic DNA) markerekeken alapul· filogenetikai vizsg§latok 

szerint a Brachypodium nemzets®g a m®rs®kelt ºvi gabonaf®l®inket mag§ban foglal· kl§d ®s a 

rizs kºzºtt helyezkedik el (Catal§n ®s mtsai, 1995; Catal§n ®s Olmstead, 2000). A 

kloroplasztisz genom restrikci·s helyeit is figyelembe vevŖ tov§bbi kutat§sok alapj§n a 

Brachypodium g®nusz a Pooidae alcsal§d tºrzsf§j§n bel¿l a Triticae ®s Poeae taxonok 

testv®rcsoportj§nak tekinthetŖ (Kelogg, 2001; Dºring ®s mtsai, 2007). 20 k¿lºnbºzŖ, magas 

szinten kifejezŖdŖ g®n 11 kb-os homol·g szekvenci§inak elemz®se szint®n al§t§masztotta a 

gabonaf®l®k ®s a sz§lkaperje kºzºtti szoros filogenetikai kapcsolatot (1.A §bra, Vogel ®s mtsai, 

2006).  

Maga a Brachypodium g®nusz kicsi, nagyj§b·l 20 fajt sz§ml§l. Az ide tartoz· fajok 

v§ltozatos kariot²pussal rendelkeznek (1n=5,7,8,9 vagy 10, ahol ônô a kromosz·m§k sz§ma). 

Le²rtak kºzºtt¿k poliploid v§ltozatokat, ®s elt®r®sek tapasztalhat·k az egyes fajok kºzºtt a 

kromosz·m§k m®ret®ben ®s morfol·gi§j§ban is. A nemzets®gen bel¿l a B. distachyon az egyik 

legŖsibb. Diverg§l§sa megelŖzi legkºzelebbi fajt§rsai (B. arbuscula, B. retusum, B. rupestre, 
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B. phoenicoides, B. pinnatum, B. sylvaticum) sz®tv§l§s§t (1.B §bra, Catalan ®s mtsai, 2014). 

Hozz§ hasonl·an csak a B. mexicanum ®s a B. sylvaticum ºnbeporz·k, de a B. distachyon az 

egyetlen egy®ves a nemzets®gen bel¿l (Catal§n ®s Olmstead, 2000). 

 

1. Ćbra. (A) A Brachypodium rokons§gi kapcsolatai. A gyºkereztetett tºrzsfa 20, magas 

szinten kifejezŖdŖ g®n r®szleges nukleotid-szekvenci§ja alapj§n k®sz¿lt. Az el§gaz§sok hossza 

ar§nyos a szekvenci§k diverg§l§s§nak m®rt®k®vel. A sz§mok bootstrap ®rt®keket jelºlnek. 

(Vogel ®s mtsai, 2006) (B) A Brachypodium g®nusz rokons§gi kapcsolatai a GIGANTHEA 

(GI) g®n szekvenci§ja alapj§n (Catalan ®s mtsai, 2014). 

A B. distachyon a g®nusz diploid k®pviselŖi kºz® tartozik, 1n=5 kromosz·masz§mmal, b§r 

a b¼z§hoz hasonl·an a B. distachyon egyes ºkotipusai kºzºtt is l®teznek poliploid v§ltozatok, 

ahol a kromosz·m§k sz§ma 1n=10 vagy 15. Az 1n=10 ®s 1n=5 kariot²pus¼ vonalak diploidnak 

tekinthetŖk, m²g az 1n=15 kromosz·masz§m¼ vonalak val·sz²nŤleg e kettŖ allotetraploid 

lesz§rmazottjai (Hasterock ®s mtsai, 2004), molekul§ris vizsg§latok alapj§n jelenleg h§rom 

k¿lºn fajk®nt kezelik a h§rom elt®rŖ kariot²pust (a B. distachyon 1n=5, a B. stacei 1n=10, a B. 

hybridum 1n=15) (Catal§n ®s mtsai, 2014). 

1.1.3 A sz§lkaperje genomja 

A sz§lkaperje genomj§nak m®rete 272 Mb; alig nagyobb, mint a legkisebb genomm®rettel 

rendelkezŖ fŤf®le, az Oropetium thomaeum genomja (244Mb) (Brandham ®s Bennett, 1995). A 

B. distachyonr·l m§ra m§r sz§mos genomikai inform§ci· rendelkez®s¿nkre §ll, bele®rtve 

cDNS kºnyvt§rakat, BAC-kºnyvt§rakat, EST- gyŤjtem®nyeket, nagy felbont§s¼, r®szletes 

A 

B 
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genetikai t®rk®peket ®s nem utols· sorban a genom teljes szekvenci§j§t (Vogel ®s mtsai, 2010). 

Az elsŖ hozz§f®rhetŖ inform§ci·kat a Genebank-ba 2005-ben feltºltºtt mintegy 20 ®s f®lezer 

EST-szekvencia jelentette, melyhez ºsszesen 6 cDNS kºnyvt§r adatait dolgozt§k fel, ®s 

nagyj§b·l 6000 g®n transzkriptum§t reprezent§lja (Vogel ®s mtsai, 2006). K®sŖbb, a 

genomszekven§l§si projekt r®szek®nt tov§bbi 180 ezer EST-szekvenci§val bŖv¿lt az adatb§zis 

(Feuillet ®s mtsai, 2009).  

Az EST- szekven§l§sokkal p§rhuzamosan elkezdŖdºtt a BAC-kºnyvt§rak l®trehoz§sa is. 

¥sszesen hat BAC-kºnyvt§r k®sz¿lt a B. distachyon genomb·l. EbbŖl kettŖ a Bd21-es vonal 

genomj§t reprezent§lja. Kºz¿l¿k a legnagyobb, ºsszesen 184320 kl·nt sz§ml§l·, 56x-os 

lefedetts®get biztos²t· kºnyvt§r is a Bd21-es vonalb·l sz¿letett. Nem v®letlen¿l: a k¿lºnbºzŖ 

ºkotipusok ®s belteny®sztett vonalak kºzºtt ez az egyik olyan diploid vonal, amely a 

legkevesebb kromosz·masz§mmal rendelkezik (1n=5), tov§bb§ a nagyfok¼, nyolc gener§ci·ra 

visszamenŖ belteny®sztetts®g miatt ebben a vonalban igen alacsony a heterozigozit§s m®rt®ke 

(Vogel ®s mtsai, 2016). 

A BAC-kontigok v®geinek megszekven§l§s§val ®s ºsszeilleszt®s®vel 2009-re k®sz¿lt el a 

B. distachyon teljes fizikai t®rk®pe. A kapott mintegy 300 Mb-nyi szekvencia - ºsszehasonl²tva 

a rizs genomr·l ismert adatokkal ï arra enged kºvetkeztetni, hogy a B. distachyon genomja 

45,9%-os GC-tartalommal rendelkezik, 28%-a repetit²v DNS, melybŖl 11% homol·g, 77,3%-a 

unik§lis, csak a sz§lkaperj®re jellemzŖ szekvencia, ®s a genom nagyj§b·l 21%-a alkotja a 

k·dol· r®gi·t (Huo ®s mtsai, 2006, 2008, 2009; Febrer ®s mtsai, 2010). A transzpozonok 

ar§nya meglehetŖsen alacsony: a genom 21,4%-§t foglalj§k el retrotranszpozonok (ez az ar§ny 

rizsben 26%, a cirokban 54%, b¼z§ban tºbb mint 80%) (Bennetzen ®s Kellogg, 1997), 4,77%-

§t pedig DNS-transzpozonok. Megkºzel²tŖleg ugyanekkora ar§nyban vannak jelen DNS-

transzpozonok m§s fŤf®l®l®k genomj§ban is (Paterson ®s mtsai, 2009; Wicker ®s mtsai, 2009). 

A BAC-kl·nok ®s ESTk szekven§l§s§b·l sz§rmaz· adatok nagyban hozz§j§rultak a teljes 

genom szekvencia tºk®letes²t®s®hez. A genomszekven§l§s 2007-ben kezdŖdºtt el Community 

Sequencing Program keretein bel¿l. K®t ®v eltelt®vel siker¿lt nagy pontoss§g¼, 8x-os 

lefedetts®gŤ teljes genom szekvenci§t meghat§rozniuk. A fŤf®l®k kºzºtt a B. distachyon 

genomja a negyedik, amelyet megszekven§ltak a rizs, a cirok ®s a kukorica ut§n ï ®s ezzel az 

elsŖ olyan fŤf®le a Pooidae alcsal§don bel¿l, amelynek ismert a teljes genom szekvenci§ja. A 

sz§lkaperje 99,6%-os teljess®gŤ genom-szekvenci§ja a rizs ®s a l¼dfŤ mellett egyike a 

legpontosabb ®s legteljesebb nºv®nyi genom-szekvenci§knak (Michael ®s VanBuren, 2015).  
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  A vizsg§latok eredm®nyek®nt a B. distachyon genomban 25523 feh®rjek·dol· g®nt 

predikt§ltak, ami megkºzel²tŖleg egy tartom§nyba esik a rizs (28236) ®s a cirok (Sorghum 

bicolor) (27640) felt®telezett feh®rjek·dol· g®njeinek sz§m§val (Tanaka ®s mtsai, 2008; 

Paterson ®s mtsai, 2009). EbbŖl 811 g®n (fŖk®nt transzmembr§n receptor kin§zok, 

glikoziltranszfer§zok, peroxid§zok ®s P450 feh®rj®ket k·dol· g®nek) sorolhat· a fŤf®l®k 

csal§dj§ra specifikus csoportba (Vogel ®s mtsai, 2010).  A g®ncsal§dok filogenetikai anal²zise 

alapj§n a sz§lkaperje g®ncsal§djainak tºbbs®ge hasonl· m®rtebeli megoszl§st mutat a rizs, a 

cirok ®s a Triticae alcsal§d k®pviselŖinek azonos g®ncsal§djaival (Vogel ®s mtsai, 2010). 

 A sz§lkaperje feh®rjek·dol· g®njei kºz¿l megkºzel²tŖleg 7-8 ezer g®n orthol·gja m§s 

fŤf®l®kben, pl. a rizsben, cirokban, b¼z§ban ®s a b¼za D genomj§nak Ŗs®ben, az Aegylops 

tauschii-ban is fellelhetŖ. Az ortol·g g®np§rok 40-45%-a mutat mind elhelyezked®s®ben, mind 

sorrendj®ben teljes konzerv§lts§got a sz§lkaperje ®s a cirok, valamint a sz§lkaperje ®s a rizs 

kºzºtt (Wang ®s mtsai, 2012). Ez az ar§ny a sz§lkaperje ®s a b¼za D genomja kºzºtt 58% 

(Mayer ®s mtsai, 2014). A konzerv§ltnak tekinthetŖ g®nek magas sz§ma alapj§n a B. 

distachyon alkalmas modell lehet a fŤf®l®k funkcion§lis genomikai szempont¼ kutat§saihoz is. 

B§r a genomszekven§l§s f·kusz§ban elsŖsorban a Bd21-es vonal §ll, m§r n®gy tov§bbi 

vonal ®s k®t ºkot²pus teljes genom szekvenci§ja is ismert: Bd1-1, Bd21-3, Bd3-1, Bd30-1, 

BdTR12c ®s Koz-3 (Gordon ®s mtsai, 2014). Ez a hat vari§ns morfol·giai k¿lºnbs®geken t¼l 

jelentŖs elt®r®seket mutat olyan fenot²pusos tulajdons§gokban, mint pl. a vir§gz§s idŖpontja, 

abiotikus stresszhat§sokkal szembeni tolerancia, betegs®gelen§ll·s§g. A vari§nsok 

kiv§laszt§s§nak elsŖdleges szempontja az SSR (single sequence repeat) markerek alapj§n 

becs¿lt evol¼ci·s t§vols§g volt. E szerint a Bd1-1 az egyik legdiverg§ltabb a B.distachyon 

vari§nsok kºzºtt, a k®sŖi vir§gz§s¼ csoportot k®pviseli. A Bd23-1 ®s Bd3-1 vonalak §llnak 

genetikailag legkºzelebb a referenciak®nt szolg§l· Bd21-es vonalhoz, m²g aBd30-1 vonal 

nagyj§b·l a Bd1-1 ®s a Bd21 kºzºtt helyezkedik el diverg§lts§g tekintet®ben.  A BdTRC12 ®s 

a Koz-3 ºkot²pusok habitusukban, fenot²pusos jellemzŖikben ®s molekul§ris markereik alapj§n 

a belteny®sztett vonalakt·l elt®rŖ diverg§l·d§si csoportot reprezent§lnak (Gordon ®s mtsai, 

2014; Tyler ®s mtsai, 2014).  

A kiv§lasztott vari§nsok kºzºtti genetikai elt®r®sek alapj§n a B. distachyon ºkotipusai 

kºzºtti genetikai v§ltozatoss§g m®rt®ke nagys§grendileg hasonl· a Medicago truncatula ®s az 

Arabidopsis thaliana eset®ben becs¿lt sz§mokkal (Nordborg ®s mtsai, 2005; Branca ®s mtsai, 

2011); ugyanakkor nagyobb, mint a rizs, ®s kisebb, mint a kukorica genetikai polimorfizmusa 

(Caicedo ®s mtsai, 2007; Gore ®s mtsai, 2009). A sz§lkaperje vari§nsainak ºsszehasonl²t· 

genomikai vizsg§lata seg²thet a fajon bel¿li fenot²pusos v§ltozatoss§g h§tter®nek 
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megismer®s®hez. Ehhez jelenleg folyamatban van 56 tov§bbi B. distachyon vari§ns §tfog· 

szekven§l§sa. 

1.1.4 A sz§lkaperje kutat§shoz nyilv§nosan hozz§f®rhetŖ bioinformatikai forr§sok 

 A fent eml²tett genomikai kutat§sokb·l sz§rmaz· eredm®nyek ·ri§si m®retŤ, 

folyamatosan nºvekvŖ ®s friss¿lŖ adathalmazt jelentenek. A leghasznosabb adatb§zisok 

el®rhetŖs®geit a 2. t§bl§zat foglalja ºssze (a teljess®g ig®nye n®lk¿l) (Vogel, 2016). 

A sz§lkaperj®vel kapcsolatos legfontosabb, nyilv§nosan is el®rhetŖ adatforr§sok 

Adatb§zis Int®zm®ny URL Le²r§s 

Phytozome 
DOE Joint Genome 

Institute 

http://phytozome.jgi.doe.gov/ 

 

teljes szekvencia- adatb§zis, 

T-DNS inszerci·s helyek, 

genome browser, term®szetes 

vari§nsok (pl. SNP) 

gyŤjtem®nye, ºsszehasonl²t· 

genomikai alkalmaz§sok 

BrachyBio 
Boyce Thompson Institute 

for Plant Research 

http://bti.cornell.edu/brachybio 

 

TILLING popul§ci·k 

el®rhetŖs®ge 

Brachypodium 

resources 

DOE Joint Genome 

Institute 

http://jgi.doe.gov./our-

science/science-programs/plant-

genomics/brachypodium/ 

 

T-DNS inszerci·s vonalak, 

sz§lkaperje-vonalak ®s 

ºkot²pusok, protokollok 

keresztez®shez, 

mutagenezishez, 

transzform§ci·hoz  

Gramene 
Cold Spring Harbor 

Laboratories 

http://gramene.org 

 

ºsszehasonl²t· genomikai 

alkalmaz§sok fŤf®l®kre 

PlexDB Iowa State University 

http://plexdb.org/ 

 

RNAseq ®s microarray alap¼ 

g®nexpresszi·s adatok 

TILLING 

database 

Unit® de Recherche en 

G®nomique V®g®tale 

http://urgv.evry.inra.fr/UTILLdb 

 

TILLING -gyŤjtem®ny 

USDA NPGS USDA http://www.ars-grin.gov/npgs 
sz§lkaperje-vonalak 

gyŤjtem®nye 

2. T§bl§zat. (Vogel, 2016) 

 

http://phytozome.jgi.doe.gov/
http://bti.cornell.edu/brachybio
http://jgi.doe.gov./our-science/science-programs/plant-genomics/brachypodium/
http://jgi.doe.gov./our-science/science-programs/plant-genomics/brachypodium/
http://jgi.doe.gov./our-science/science-programs/plant-genomics/brachypodium/
http://gramene.org/
http://plexdb.org/
http://urgv.evry.inra.fr/UTILLdb
http://www.ars-grin.gov/npgs
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Az eredeti tervek szerint l®tre k²v§ntak hozni egy, az Arabidopsis-kutat§sok orig·j§nak 

sz§m²t· TAIR (The Arabidopsis Information Resource) adatb§zishoz hasonl· egys®ges 

adatb§zist a sz§lkaperj®rŖl rendelkez®sre §ll· adatok ºsszegyŤjt®s®re (Huala ®s mtsai, 2001). 

Anyagi forr§sok hi§ny§ban ennek hely®t tºbb k¿lºnbºzŖ adatb§zis tºlti be. Ilyen, 

leggyakrabban friss¿lŖ, §tfog· adatb§zisok a Phytozome ®s a Gramene, ahol m§s nºv®nyek 

mellett a sz§lkaperje teljes ºsszeillesztett genom-szekvenci§ja, SNP-vari§nsok, BLAST-port§l, 

T-DNS inszerci·s vonalak adatai is megtal§lhat·k, ®s in silico ºsszehasonl²t· genomikai 

anal²zisekre is lehetŖs®get ny¼jtanak. 

A sz§lkaperje hat®kony, agrobakt®rium kºzvet²tette transzform§ci·j§nak kidolgoz§sa ·ta 

(Pacurar ®s mtsai, 2008; Vain ®s mtsai, 2008; Vogel ®s Hill, 2008) tºbb mint 23 ezer T-DNS 

inszerci·s mut§ns ®rhetŖ el a DOE Joint Genome Institute §ltal. Az eddig azonos²tott 

inszerci·k ºsszesen 9000 g®nt ®rintenek, melyek zºm®hez fenot²pusos elt®r®sek is kºthetŖk 

(Bragg ®s mtsai, 2012). A sz§lkaperj®bŖl emellett k®t, k®miai mutagenezissel elŖ§ll²tott 

TILLING  (Targeting Induced Local Lesions in Genomes) -popul§ci· ismeretes (Dalmais ®s 

mtsai, 2013). Az egyik, megkºzel²tŖleg 6000 vonalat sz§ml§l· gyŤjtem®nyt a franciaorsz§gi 

INRA (http://urgv.evry.inra.fr/UTILLdb), a m§sik, nagyj§b·l 3000 vonallal b¿szk®lkedŖ 

kollekci·t a Boyce Thompson Institute (http://bti.cornell.edu/brachybio) hozta l®tre ®s 

gondozza. B§r a mut§ns vonalak anal²zise folyamatban van, de az eddig elemzett mut§nsok 

b§rmelyik kutat·csoport sz§m§ra hozz§f®rhetŖk. 

1.1.5 A sz§lkaperje jelene ®s jºvŖje modellorganizmusk®nt 

Alig 15 ®v eltelt®vel teh§t m§ra m§r rendelkez®s¿nkre §llnak BAC-kºnyvt§rak (Hasterok 

®s mtsai., 2006; Huo ®s mtsai, 2006), genetikai markerek (Vogel ®s mtsai., 2009), ismert a 

genom fizikai t®rk®pe (Garvin ®s mtsai, 2009; Gu ®s mtsai, 2009), ®s teljes szekvenci§ja 

(Vogel ®s mtsai, 2010; Catalan ®s mtsai, 2014); sikerrel adapt§lt§k az alapvetŖ molekul§ris 

biol·giai m·dszereket, mutagenezis technik§kat, transzform§ci·s elj§r§sokat (Vain ®s mtsai, 

2008; Vogel ®s Hill, 2008; Alves ®s mtsai, 2009) - hogy a sz§lkaperje modellnºv®nny® 

v§l§s§hoz sz¿ks®ges legfontosabb m®rfºldkºveket eml²tsem.  

A sz§lkaperje elfogadotts§g§t modellk®nt j·l t¿krºzi a hozz§ kapcsol·d· publik§ci·k 

folyamatosan nºvekvŖ mennyis®ge, valamint a k¿lºnbºzŖ kutat·helyek §ltal beny¼jtott 

Brachypodium-ig®nyl®sek sz§ma (2. §bra; Brkljacic ®s mtsai, 2011; Vogel, 2016).  

 

http://urgv.evry.inra.fr/UTILLdb
http://bti.cornell.edu/brachybio
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2. Ćbra. (A) A sz§lkaperje (B. distachyon) magok ig®nyl®seinek ®s a sz§lkaperj®vel 

kapcsolatos publik§ci·k sz§m§nak alakul§sa. A magok ig®nyl®s®nek sz§ma a h§rom fŖ 

amerikai forr§shoz ï NPGS, David Garvin valamint John Vogel laborat·riuma - be®rkezŖ 

megrendel®sek sz§m§t jelenti; az Amerikai Egyes¿lt Ćllamokon k²v¿li, egy®b forr§sokb·l 

tºrt®nŖ rendel®sek nem szerepelnek a statisztik§ban. (B) Arabidopsis magok rendel®s®nek 

alakul§sa az ABRC adatai alapj§n, az int®zm®ny megalakul§s§t (1992, piros ny²llal jelºlve) 

kºvetŖ ®vekben. (C) Az Arabidopsist, mint modellnºv®nyt vizsg§l· publik§ci·k sz§ma 1980 ®s 

1990 kºzºtt, a l¼dfŤ-kutat§s korai ®veiben. ElŖszºr 1979-ben haszn§lt§k az embriogenezis 

folyamat§nak modellez®s®hez (r·zsasz²n ny²l). 1984-ben ismert®k fel a kism®retŤ genomj§ban 

rejlŖ lehetŖs®geket (zºld ny²l). 1987-ben haszn§ltak elŖszºr molekul§ris biol·giai eszkºzºket 

(g®nek poz²cion§lis kl·noz§s§t) a l¼dfŤ biok®miai, fiziol·giai ®s fejlŖd®sbiol·giai 

folyamatainak megismer®s®hez (fekete ny²l). (Brkljacic ®s mtsai, 2011; Vogel, 2016) 
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A Brachypodium-magok ir§nti ig®ny jelentŖsen 2006 ut§n emelkedett meg, a 

genomszekven§l§si projekt bejelent®s®t kºvetŖen. A magok h§rom fŖ amerikai forr§s§nak (a 

National Plant Germplasm System (NPGS), John Vogel valamint David Garvin laborat·riuma) 

ºsszes²tett adatai alapj§n a genomszekven§l§si k²s®rletek kezdet®n nagys§grendileg 

ugyanannyi sz§lkaperje-magot rendeltek, mit l¼dfŤbŖl 1992-ben, egy ®vvel az Arabidopsis 

Biological Resource Center (ABRC) megalap²t§s§t kºvetŖen. A teljes genom 

megszekven§l§s§nak h²re a sz§lkaperj®vel foglalkoz· tudom§nyos munk§k sz§m§t is 

fellend²tette; 2015-ig ºsszesen 417 olyan publik§ci· sz¿letett, melynek c²m®ben szerepel a 

ĂBrachypodiumò kifejez®s, ebbŖl 389 cikk 2010 ®s 2015 kºzºtt jelent meg (Vogel ®s mtsai, 

2016). 

Csak n®h§ny p®lda azokra a kutat§si eredm®nyekre, melyek ®kesen bizony²tj§k a 

sz§lkaperje sokoldal¼ alkalmazhat·s§g§t modellnºv®nyk®nt: minthogy a Pooidae alcsal§don 

bel¿l a sz§lkaperje volt az elsŖ, melynek genomj§t teljes m®rt®kben megszekven§lt§k, az ²gy 

kapott genomikai inform§ci·k lehetŖs®get ny¼jtottak (®s ny¼jtanak ma is) ºsszehasonl²t· 

genomikai anal²zisre a fŤf®l®k h§rom nagy, gazdas§gilag legjelentŖsebb alcsal§dj§nak 

k®pviselŖi kºzºtt, egyszersmind betekint®st nyerhet¿nk a fŤf®l®k genomj§nak evol¼ci·j§ba is. 

Hab§r m§r kor§bban felt®telezt®k, hogy a fŤf®l®k evol¼ci·s folyamataiban ®s a kromosz·m§k 

sz§m§nak alakul§s§ban nagy szrepe volt teljes kromosz·m§k m§s kromosz·m§k centromerikus 

r®gi·j§ba tºrt®nŖ inszerci·j§nak, §m erre vonatkoz· konkr®t bizony²t®kot elsŖk®nt a 

sz§lkaperje ®s a rizs genomj§nak ºsszehasonl²t· elemz®se adott (Qi ®s mtsai, 2010).  

Hasonl·an j· p®lda a hossz¼nappalos fŤf®l®k vir§gz§si idej®t szab§lyoz· folyamatok 

vizsg§lata: az ismert, vir§gz§si idŖt ®s vernaliz§ci·t szab§lyoz· g®nek genom szintŤ 

ºsszehasonl²t§sa a sz§lkaperje, a rizs (mint rºvidnappalos fŤf®le) ®s a l¼dfŤ kºzºtt utat nyitott a 

fŤf®l®k ®s a l¼dfŤ vir§gz§s§t idŖz²tŖ mechanizmusok k¿lºnbs®geinek meg®rt®se fel® (Higgins 

®s mtsai, 2010). 

A sz§lkaperje alkalmasnak bizonyult olyan, kal§szos gabonaf®l®ket ®rintŖ 

gombabetegs®gek patomechanizmus§nak modellez®s®hez is, mint pl. a Fusarium fajok okozta 

¿szkºsºd®s vagy a Puccinia graminis okozta feketerozsda (Peraldi ®s mtsai, 2011; Figuerosa 

®s mtsai, 2013). ĉg®retes eredm®nyek sz¿lettek sz§lkaperje felhaszn§l§s§val az abiotikus 

stresszorokra adott v§laszok molekul§ris h§tter®nek megismer®se kapcs§n is, mint pl. a 

m®rs®kelt ºvi fŤf®l®k alacsony hŖm®rs®klethez tºrt®nŖ adapt§ci·j§t elŖseg²tŖ g®nek 

evol¼ci·j§nak vizsg§lata (Vigeland ®s mtsai, 2013). 

V®g¿l, de nem utols·s sorban a sz§lkaperje alkalmas a fŤf®l®k szervfejlŖd®si 

folyamatainak ®s egyedfejlŖd®s®nek modellez®s®hez is, k¿lºnºs tekintettel a gyºk®rarchiekt¼ra 
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kialakul§s§nak tanulm§nyoz§s§ra (Watt ®s mtsai, 2009), a gyºk®rzet biotikus (pl. Rhizoctonia-

fertŖz®s) ®s abiotikus stressz hat§sokra (pl. t§panyaghi§ny, sz§razs§g) adott 

v§laszfolyamatainak ®s auxin-homeoszt§zis§nak vizsg§lat§ra (Pachecho-Villalobos ®s mtsai, 

2013; Schneebeli ®s mtsai, 2015), valamint a gyºk®rzet ®s az arbuszkul§ris mikorrhiza-gomb§k 

kºzºtti szimbiotikus kapcsolatok tanulm§nyoz§s§ra (Hong ®s mtsai, 2012).  

A jºvŖbeni kutat§sok jelentŖs r®sze a szekven§l§sokb·l nyerhetŖ §tfog· adatok bŖv²t®se 

fel® mutat. Tºbbek kºzºtt szerepel a Brachypodium-vari§nsok kºzºtti fenot²pusos elt®r®sek®rt 

felelŖs genetikai k¿lºnbs®gek beazonos²t§sa tov§bbi teljes genom szekven§l§sokkal. 

Hasonl·an nagy projekt a sz§lkaperje g®nexpresszi·j§nak sz§mos szºvett²pusra, 

stresszkºr¿lm®nyre ®s fejlŖd®si §llapotra vonatkoz· RNS-szekven§l§s alap¼ vizsg§lata, 

lehetŖv® t®ve a microarray alap¼ kutat§sokb·l sz§rmaz· nagy mennyis®gŤ expresszi·s adatat 

pontos²t§s§t (Priest ®s mtsai, 2014) ®s az alternat²v splice-vari§nsok azonos²t§s§t (Walters ®s 

mtsai, 2013; Mandadi ®s Scholthof, 2015). Intenz²ven kutatj§k a sz§lkaperj®ben fellelhetŖ 

mikroRNS-eket is. Alacsony hŖm®rs®kletre (Zhang ®s mtsai, 2009) vagy v²zhi§nyos 

kºr¿lm®nyek kºzºtt aktiv§l·d· mikroRNS-ek (Budak ®s mtsai, 2011; Bertolini ®s mtsai, 

2013), reprodukt²v folyamatokban r®szt vevŖ kis RNS-ek (Wei ®s mtsai, 2009) jelentŖs r®sze, 

valamint n®h§ny szºvet specifikus mikroRNS (Jeong ®s mtsai, 2013) m§r ismertek. A 

genomikai kutat§sok kºvetkezŖ l®pcsŖfok§t a funkci·val b²r·, de feh®rj®t nem k·dol· 

genetikai elemek szerep®nek felt§r§sa jelenti. Ezzel a c®llal kezdt®k el a hum§n, eg®r ®s 

Drosophila ENCODE (Encyclopedia of DNA Elements) projekteket (ENCODE Project 

Consortium, 2012), ®s ezzel a c®llal h²vta ®letre a DOE/USDA a Brachypodium ENCODE 

projektet. Ez az elsŖ, hivatalosan is bejelentett ilyen kezdem®nyez®s a nºv®nyek kºzºtt (Lane 

®s mtsai, 2013). 

A fentiek alapj§n l§that·, hogy a sz§lkaperje rºvid idŖ alatt lett elfogadott ®s sz®les kºrben 

haszn§lt egyszikŤ modellnºv®ny, kutat§sa pedig intenz²ven bŖv¿l. A fellend¿l®s elsŖsorban a 

kiv®telesen pontos teljes genom szekvenci§nak kºszºnhetŖ. Tºbbek kºzºtt mi is ennek ok§n 

v§lasztottuk a sz§lkaperj®t, mint modellnºv®nyt egy olyan, csak nºv®nyekben elŖfordul· 

transzkripci·s faktor csal§d ºsszehasonl²t· genomikai anal²zis®hez, melyrŖl m®g 

k®tszikŤekben is csak keveset tudunk. 
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1.2 A LOB -domain transzkripci·s faktor csal§d 

Az LBD (Lateral Organ Boundaries Domain) transzkripci·s faktorokat, mint csak 

nºv®nyekben elŖfordul·, oldalszervek k®pzŖd®s®t ir§ny²t· feh®rjecsal§dk®nt ²rt§k le m®g a 

2000-es ®vek elej®n (Shuai ®s mtsai, 2002). Kºzºs jellemzŖj¿k egy igen konzerv§lt szerkezeti 

mot²vum, a LOB (Lateral Organ Boundaries) domain, mely a transzkripci·s faktorokra 

jellemzŖ alapvetŖ funkci·k®rt (DNS-kºt®s ®s feh®rj®kkel val· kºlcsºnhat§s) felelŖs. 

Felt®telezhetŖ, hogy a szervhat§rok kijelºl®s®vel ®s fenntart§s§val j§tszanak kulcsfontoss§g¼ 

szerepet a nºv®nyi egyedfejlŖd®sben. Sz§mos, a legk¿lºnbºzŖbb fejlŖd®si folyamatokban ï 

embriogenezisben, gyºk®r- ®s lev®lfejlŖd®sben, vir§g- ®s rem®sk®pz®sben ï rendellenes 

mut§ns fenot²pus ismeretes, mely ºsszef¿gg®sbe hozhat· az LBD g®ncsal§ddal. Ebben a 

fejezetben bemutat§sra ker¿lnek §ltal§nos jellemzŖik ®s sokr®tŤ funkci·juk. 

1.2.1 Hat§rvonalak a nºv®nyi egyedfejlŖd®sben 

Az LBD csal§d elnevez®se besz®des: arra utal, hogy az ide tartoz· feh®rj®k fŖk®nt a 

meriszt®m§k ®s a belŖl¿k kifejlŖdŖ oldalszervek hat§r§n akt²vak. Az oszt·d·k®pes szºveti 

r®gi·kat ®s a m§r differenci§l·dott szervkezdem®nyeket egym§st·l elv§laszt· sejtek 

n®lk¿lºzhetetlenek az ¼j szervek k®pzŖd®s®nek prec²z idŖbeni ®s t®rbeli koordin§ci·ja 

szempontj§b·l (Aida ®s Tasaka, 2006). Az §ltaluk kialak²tott v§laszt·vonal m§r az 

organogenezis korai szakasz§ban megjelenik, szerep¿k azonban j·val tºbb egy egyszerŤ fizikai 

hat§r megteremt®s®n®l ®s fenntart§s§n§l. Egyr®szt elhat§rolj§k a k¿lºnbºzŖ sejtcsoportokat, pl. 

a lev®lkezdem®nyek ®rett sejtjeit a hajt§s apik§lis meriszt®ma sejtjeitŖl, ugyanakkor a kºzºtt¿k 

l®vŖ kapcsolat megteretmt®s®®rt is felelŖsek, amely fontos a meriszt®m§k pluripotenci§j§t 

biztos²t· mikrokºrnyezet kialak²t§s§hoz ®s a differenci§l·dott sejtek determin§lt §llapot§nak 

fenntart§s§hoz (Rast ®s Simon, 2008).   

B§r hat§rvonalakat kialak²t· sejtek a magasabb rendŤ nºv®nyek szervezet®nek sz§mtalan 

k¿lºnbºzŖ pontj§n fellelhetŖk (pl. oldalhajt§sok, oldalgyºkerek, lev®l- ®s vir§gkezdem®nyek 

stb. hat§r§n), alapvetŖen m®gis ugyanazokkal a kºzºs tulajdons§gokkal jellemezhetŖk, 

elhelyezked®s¿ktŖl f¿ggetlen¿l: ritk§n oszt·dnak, nºveked®s¿k lass¼, amelyet a nºveked®st 

serkentŖ nºv®nyi hormonok, az auxin ®s a brasszinoszteroidok lok§lisan alacsony 

koncentr§ci·ja biztos²t (Gendon ®s mtsai, 2012). Tov§bb§ kºrnyezet¿ktŖl mark§nsan elt®rŖ, 

egyedi g®nexpresszi·s mint§zattal rendelkeznek. A csak itt mŤkºdŖ g®nek jelentŖs r®sze 

konzerv§lt funkci·j¼ transzkripci·s faktor, melyek eddig m®g kev®ss® ismert, egym§ssal 

szorosan ºsszef¿ggŖ szab§lyoz§si h§l·zatokon kereszt¿l ir§ny²tj§k a szervhat§rok kialakul§s§t 
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®s fenntart§s§t. Hi§nyukban egym§ssal fuzion§lt oldalszervek, abnorm§lis sejtoszt·d§si 

esem®nyek ®s aberr§ns fejlŖd®si form§k alakulnak ki (Breuil-Boyer ®s mtsai, 2004, Aida ®s 

Tasaka, 2009).   

Az Arabidopsissal v®gzett eddigi kutat§sok alapj§n a legismertebb, szervhat§rokat kijelºlŖ 

transzkripci·s faktorok a NAM (NO APICAL MERISTEM), CUC (CUP SHAPED 

COTYLEDON), LAS (LATERAL SUPRESSOR), LAF (LATERAL ORGAN FUSION) ®s 

RAX (REGULATOR OF AXILLARY MERISTEM) csal§dok tagjai (Aida ®s mtsai, 1997; 

Aida ®s Tasaka, 2006). Ilyen, a hat§rvonalakat kialak²t· sejtek mŤkºd®s®ben kºzponti szerepŤ 

g®ncsal§dk®nt fedezt®k fel az LBD g®neket is.  

1. 2.2 Az LBD transzkripci·s faktorok szerkezete 

Az LBD-feh®rj®k egy jellegzetes, N-termin§lison elhelyezkedŖ mot²vum, a LOB (Lateral 

Organ Boundary)-domain alapj§n ismerhetŖk fel. A nagyj§b·l 100 aminosav hossz¼ strukt¼ra 

h§rom nagy szerkezeti egys®gbŖl ®p¿l fel. Tartalmaz egy meglehetŖsen konzerv§lt, n®gy 

cisztein-reziduensbŖl (C) §ll· egys®get (CX2CX6CX3C), ahol a ciszteinek mellett §ll· 

aminosavak (X) vari§bilisak, de a sz§muk meghat§rozott. FeltehetŖleg ez a r®gi· rendelkezik 

DNS-kºtŖ aktivit§ssal. Mellette helyezkedik el az ismeretlen funkci·j¼, kºzponti glicin-alanin-

szerin mot²vummal rendelkezŖ GAS-blokk. A LOB-domain utols· eleme egy leucin-zipper-

szerŤ mot²vum (LX6LX3LX6L), amely val·sz²nŤs²thetŖen feh®rje-feh®rje kºlcsºnhat§sok 

kialak²t§s§®rt felelŖs. (3. §bra, Shuai ®s mtsai, 2002). 

3. §bra Az elsŖk®nt beazonos²tott LBD feh®rje, az Arabidopsis LOB (At5g63090) teljes 

aminosav-szekvenci§ja. A csal§dra jellemzŖ domain-strukt¼ra sz¿rke h§tt®rrel, a konzerv§lt 

mot²vumok al§h¼z§ssal ker¿ltek kiemel®sre. A fekete pontok a konzerv§lt cisztein ®s prolin 

aminosavak poz²ci·j§t jelºlik. (Shuai ®s mtsai, 2002) 

 

Kºlcsºnhat· partnereikrŖl ugyan m®g keveset tudunk, de le²rtak m§r homodimeriz§cira 

val· k®pess®get n®h§ny LBD eset®ben (Majer ®s mtsai, 2012; Lee ®s mtsai, 2013), ®s n®h§ny 

LBD-feh®rj®k kºzºtti heterodimeriz§ci·s kapcsolat is ismert, mint pl. az AtLBD10-AtLBD27 
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(Kim ®s mtsai, 2015), AtLBD18-AtLBD33 (Berckmans ®s mtsai, 2011), AtLBD30-AtLBD6 

(Rast ®s mtsai, 2012) p§rok. 

A feh®rj®k LOB-domain mot²vumon k²v¿l esŖ, C-termin§lis felŖli v®ge viszont 

meglehetŖsen vari§bilis, val·sz²nŤleg a c®lg®nek transzkripci·j§nak szab§lyoz§s§ban vesz 

r®szt. Az azonban nem egy®rtelmŤ, hogy transzkripci·t aktiv§l· vagy repressz§l· szerepe van-

e (Liu ®s mtsai, 2005). A DNS-kºtŖ mot²vum megl®te ®s a sejtmagi lokaliz§ci· alapj§n is 

megj·solhat· az LBD proteinek elsŖdleges szerepe: transzkripci·s faktorok. Biok®miai 

funkci·jukat elsŖk®nt Arabidopsisban igazolt§k. Kimutatt§k, hogy az AtLOB specifikusan 

kºtŖdik az 5ô ï GCGGCG ï 3ô DNS-szekvenci§hoz, ®s affinit§s§t csºkkenti a bHLH 048 

(basic helix-loop-helix) transzkripci·s faktorral val· kºlcsºnhat§s (Husbands ®s mtsai, 2007). 

1.2.3 Az LBD transzkripci·s faktorok evol¼ci·s eredete ®s filogenetikai kapcsolatai 

LBD transzkripci·s faktorok szinte minden nºv®nyfajban megtal§lhat·k, v§ltoz· sz§mban. 

P®ld§nak ok§®rt a moh§k (Bryophitae) kºz® tartoz· Physcomytrella pratensben 26, a 

korpaf¿vek (Lycophytae) kºz® tartoz· Selaginella moellenderfiben 11, m²g a z§rvatermŖk 

kºz¿l borszŖlŖben (Vitis vivifera) 42, Populus trichocarpaban 54, rizsben 35, l¼dfŤben ®s 

kukoric§ban 43 LBD feh®rj®t k·dol· g®nt azonos²tottak. A Charophytae alg§k azok az 

evol¼ci·s szemszºgbŖl legŖsibb fajok, ahol m§r megtal§lhat· legal§bb egy, LBD jellegŤ 

szekvencia. Ezek alapj§n felt®telezhetŖ, hogy igen Ŗsi, nagyj§b·l 1,2 milli§rd ®vvel ezelŖtt 

l®trejºtt g®ncsal§dr·l van sz·, mely az ®vmilli·k alatt fokozatos gyarapod§son ment kereszt¿l 

(4. §bra, Coudert ®s mtsai, 2012). Val·sz²nŤs²thetŖ, hogy az elsŖ ilyen expanzi·s esem®ny tºbb 

mint 440 milli· ®vvel ezelŖtt kºvetkezett be a moh§k ®s a korpaf¿vek diverg§l§s§t 

megelŖzŖen. Ez az esem®ny nagy szerepet j§tszhatott a nºv®nyek terresztris, sz§razfºldi 

®letm·dhoz val· alkalmazkod§s§t lehetŖv® t®vŖ molekul§ris szab§lyoz§si h§l·zatok 

evol¼ci·j§ban (McCourt ®s mtsai, 2004; Bowman ®s mtsai, 2007). A m§sodik, LBD g®neket is 

®rintŖ expanzi·s esem®ny idŖpontja bizonytalan, de feltehetŖen az ed®nyes nºv®nyek 

megjelen®s®t (420 milli· ®ve) kºvetŖen, de m®g az egyszikŤek ®s k®tszikŤek diverg§l§s§t (130 

milli· ®ve) megelŖzŖen kºvetkezett be (Cleal ®s Thomas, 2009; Willis ®s McElwain, 2014).  

Szekvencia hasonl·s§g alapj§n a LOB-domain feh®rj®k k®t nagy csoportba sorolhat·k: az 

egyik csoport (I-es t²pus) leucin-zipperhez hasonl· mot²vuma teljes, tartalmazza mind a n®gy 

konzerv§lt leucint. A m§sik csoport tagjai (II-es t²pus) leu-zip mot²vuma hi§nyos, feltehetŖen 

nem alkalmas feh®rj®k kºzºtti coiled-coiled kºlcsºnhat§sok kialak²t§s§ra (Mayer ®s 

Hoccholdinger, 2011). Az LBD feh®rj®k tºbbs®ge az I-es t²pusba tartozik (fajon bel¿l 
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§tlagosan az LBD-k 4/5-e). Rokons§gi viszonyaik szerint az I-es oszt§ly feh®rj®i tov§bbi ºt 

aloszt§lyra (A-E) bonthat·k. Ez a beoszt§s m§r a moh§kn§l is megfigyelhetŖ, vagyis az LBD 

g®nek diverzifik§ci·ja m§r kor§n, a soksejtes nºv®nyek megjelen®se idej®n (tºbb mint 400 

milli· ®ve) v®gbemehetett. B§r az alcsal§dok sz§ma alig v§ltozott az az·ta eltelt ®vmilli·k 

alatt, az egyes alcsal§dok m®rete sz§mottevŖen nºvekedett a vir§gos nºv®nyek kialakul§s§val 

p§rhuzamosan (Chanderbali ®s mtsai, 2015). Ugyan az egyes alcsal§dokhoz eddig nem siker¿lt 

egy®rtelmŤ funkci·t t§rs²tani, felt®telezik, hogy az alcsal§dok diverzifik§ci·ja fontos szerepet 

j§tszott a hajt§sos nºv®nyekre jellemzŖ komplex strukt¼r§k, pl. a gyºk®rarchitekt¼ra ®s 

hajt§srendszer kialakul§s§ban. 

 

4. Ćbra Az LBD transzkripci·s faktorok evol¼ci·j§nak v§zlata. Az §br§hoz tartoz· 

filogenetikai fa sematikusan reprezent§lja a LOB-domain feh®rj®k eredet®nek 

rekonstru§l§s§hoz haszn§lt fajok rokons§gi kapcsolatait, valamint jelºl®sre ker¿ltek az LBD 

feh®rj®k szempontj§b·l fontos evol¼ci·s esem®nyek. A tºrzsf§n felt¿ntetett kl§dok 

diverg§l§s§nak becs¿lt ideje a tºrzsf§hoz tartoz· idŖvonalon szerepel, milli· ®vekben (My). A 

t§bl§zatban a felt¿ntetett fajokban azonos²tott LBD feh®rj®k ºsszes²tett sz§ma (×), valamint 

csal§donk®nti megoszl§sa tal§lhat·. A zºld sz²nnel kiemelt "A" alcsal§d elsŖsorban a 

lev®lfejlŖd®s, a k®k sz²nnel kiemelt "B" alcsal§d a gyºk®rfejlŖd®s ir§ny²t§s§ban tºlt be fontos 

szerepet (Coudert ®s mtsai, 2012; Kong ®s mtsai, 2017). 
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1.2.4 Az LBD transzkripci·s faktorok szerepe a nºv®nyek egyedfejlŖd®s®ben 

Ugyan az irodalmi adatok zºme l¼dfŤvel v®gzett k²s®rletekbŖl sz§rmazik (®s az ott 

tal§lhat· LBD g®nek alig harmad§t siker¿lt eddig r®szletesen jellemezni), szerte§gaz· 

funkci·juk a cs²r§z§st·l a term®sk®pz®sig sz§mos esetben igazol·dott. N®h§ny, egyszikŤekre 

(rizsre ®s kukoric§ra) vonatkoz· kutat§s alapj§n az eddig felt§rt funkci·k konzerv§ltnak 

tŤnnek. A meg®rt®st seg²tŖ 5. §bra szeml®lteti az eddig felt§rt kapcsolatokat, az ismert 

funkci·val rendelkezŖ LBD transzkripci·s faktorokat pedig a 3. t§bl§zat foglalja ºssze. 

5. §bra. Az LBD transzkripci·s faktorok r®szv®tel®vel ir§ny²tott molekul§ris mechanizmusok. 

Az LBD feh®rj®k pirossal vannak rºvid²tve. A pozit²v szab§lyoz§si kapcsolatokat ny²l, a 

negat²v kapcsolatokat z§rt vonal jelºli. A felt¿ntetett feh®rj®k kºzºtti interakci·k Ă+ò jellel 

vannak felt¿ntetve. Rºvid²t®sek: ABA-abstcizinssav, ARF ï auxin reszponz²v faktorok, AS1/2 

ï ASYMMETRIC LEAVES1/2, BAS1 ï PHYTOCROME B ACTIVATION TAGGED 

SUPRESSOR1, BOP1- BLADE.ON PETIOLE1, BP ï BREVIPEDICELLUS, BR ï 

brasszinoszteroid, BRZ1- BRASSINAZOLE-RESISTANT1, CRL1- CROWN ROOTLESS1, 

EG1- EXTRA GLUME1, HB1- HOMEODOMAIN-ZIP1, IAA- indol acetic acid (auxin) 

induced protein, IG1-INDETERMINATE GAMETOPHYTE1, JLO- JAGGED LATERAL 

ORGAN, KNOX- CLASS ïI KNOTTED1-LIKE HOMEOBOX TRANSCRIPTION 

FACTOR, PIN- PIN-FORMED, PLT- PLETHORAL, RTCL- RTCS-LIKE, RTCS- 

ROOTLESS CONCERNING CROWN AND SEMINAL ROOT, STM- SHOOT 

MERISTEMLESS, WUS- WUSCHEL. (Xu ®s mtsai, 2016) 
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g®n azonos²t· alcsal§d funkci· referencia 

Arabidopsis 

AtLOB  At5g63090 I oszt§ly/ A lev®lfejlŖd®s Shuai ®s mtsai, 2002 

AtLBD6/AS2 At1g65620 I oszt§ly/ A lev®lfejlŖd®s Semiarti ®s mtsai, 2001 

AtLBD10 At2g23660 I oszt§ly/ A pollenk®pzŖd®s Kim ®s mtsai, 2015 

AtLBD16 At2g42430 I oszt§ly/ B gyºk®rfejlŖd®s, 

in vitro regener§ci· 

Goh ®s mtsai, 2012 

Fan ®s mtsai, 2012 

AtLBD18 At2g45420 I oszt§ly/ B gyºk®rfejlŖd®s, 

in vitro regener§ci· 

Lee ®s mtsai, 2009 

Fan ®s mtsai, 2012 

AtLBD20 At3g03760 I oszt§ly/ B Fusarium oxysporum 

rezisztencia 

Thatcher ®s mtsai, 2012 

AtLBD29 At3g58190 I oszt§ly/ B gyºk®rfejlŖd®s, 

in vitro regener§ci· 

Okushima ®s mtsai, 

2007 

Fan ®s mtsai, 2012 

AtLBD30/JLO  At4g00220 I oszt§ly/ B embriogenezis, 

gyºk®rfejlŖd®s, 

vir§gfejlŖd®s 

Bureau ®s mtsai, 2010 

Rast ®s Simon, 2012 

Borghi ®s mtsai, 2007 

AtLBD3  At1g16530 I oszt§ly/ C vir§gfejlŖd®s Naito ®s mtsai, 2007 

AtLBD15 At2g40470 I oszt§ly/ C SAM funkci·j§nak 

fenntart§sa 

Sun ®s mtsai, 2013 

AtLBD12 At2g30130 I oszt§ly/ D lev®lfejlŖd®s Nakazawa ®s mtsai, 

2003 

AtLBD27/SCP At3g47870 I oszt§ly/ E pollenk®pzŖd®s Oh ®s mtsai, 2010 

AtLBD36 At5g66870 II oszt§ly metabolikus folyamatok Rubin ®s mtsai, 2009 

AtLBD37 At5g67420 II oszt§ly metabolikus folyamatok Rubin ®s mtsai, 2009 

AtLBD38 At3g49940 II oszt§ly metabolikus folyamatok Rubin ®s mtsai, 2009 

AtLBD39 At4g37540 II oszt§ly metabolikus folyamatok Rubin ®s mtsai, 2009 

AtLBD40 At1g67100 II oszt§ly metabolikus folyamatok Zentella ®s mtsai, 2007 

Kukorica  

RA2 AC233943.1 I oszt§ly/ A vir§gfejlŖd®s Bortiri ®s mtsai, 2006 

IG1 Zm2g118250 I oszt§ly/ A vir§gfejlŖd®s Evans ®s mtsai, 2007 

RTCS Zm2g092542 I oszt§ly/ B gyºk®rfejlŖd®s Taramino ®s mtsai, 2007 

RTCL  AC148918.2 I oszt§ly/ B gyºk®rfejlŖd®s Xu ®s mtsai, 2015 

RTCN Zm2g092483 I oszt§ly/ B gyºk®rfejlŖd®s Taramino ®s mtsai, 2007 

Rizs 

AS2 Os01g66590 I oszt§ly/ A lev®lfejlŖd®s Ma ®s mtsai, 2009 

ARL1/CRL1  Os03g05510 I oszt§ly/ B gyºk®rfejlŖd®s Inukai ®s mtsai, 2005 

DH1 Os02g57490 I oszt§ly/ B vir§gfejlŖd®s Li ®s mtsai, 2008 

LBD7-1/ 

LBD37 

Os07g40000 II oszt§ly metabolikus folyamatok Albinsky ®s mtsai, 2010 

3. T§bl§zat. Az Arabidopsisban, kukoric§ban ®s rizsben funkcion§lisan is jellemzett LBD 

g®nek. 
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Amint az l§that·, neh®z §tfog· k®pet alkotni a LOB-domain feh®rj®krŖl, hiszen szerep¿k a 

nºv®nyi egyedfejlŖd®s legk¿lºnbºzŖbb aspektusaiban tetten ®rhetŖ. A kºvetkezŖkben h§rom 

nagy szervcsoport, a levelek, a gyºk®r ®s a generat²v szervek kialakul§sa kºr® csoportos²tva 

m®gis k²s®rletet teszek funkci·juk, ha nem is teljes, de r®szletes bemutat§s§ra. 

1.2.4.1 A lev®lfejlŖd®s ®s az LBD transzkripci·s faktorok kapcsolata 

A csal§d elsŖk®nt felfedezett tagja, az AtLOB kifejezetten az oldalszervek ered®si hely®n, 

az adaxi§lis felsz²nen expressz§l·dik, ºsszef¿gg®sben a lev®lfejlŖd®s korai st§dium§val. 

MŤkºd®s®t a SHOOT MERISTEMLESS (STM) ®s a BREVIPEDICELLUS (BP) 

transzkripci·s faktorok egy¿tt szab§lyozz§k, lehetŖv® t®ve, hogy az AtLOB g®nj®nek 

kifejezŖd®se az Ŗssejtek ®s a fejlŖdŖ lev®lprimordiumok kºzºtti szŤk sejtr®tegre korl§toz·djon 

(Dolan ®s Langdale, 2004). B§r az §ltala ir§ny²tott folyamatok kev®sb® ismertek, egyik 

bizony²tottan fontos feladata a brasszinoszteroid-koncentr§ci· alacsony szintj®nek 

szab§lyoz§sa, negat²v visszacsatol§sos (feed-back) mechanizmusokon kereszt¿l (Bell ®s mtsai, 

2012). Az AtLOB transzkripci·ja ugyanis fokoz·dik brasszinoszteroid-jel§tvitel egyik 

kulcsregul§tora, a BRZ1 (Brassinazole Resistant1) §ltal. Az AtLOB ugyanakkor kºzvetlen¿l 

aktiv§lja egy olyan citokr·m P450 t²pus¼ enzim, a BAS1 (PHY-B ACTIVATION TAGGED 

SUPRESSOR) g®nj®t, melynek term®ke g§tolja a basszinoszteroid szign§l-transzdukci·j§t ®s 

sejten bel¿li akkumul§ci·j§t (Neff ®s mtsai, 1999). Az ily m·don alacsonyan tartott 

brasszinoszteroid-koncentr§ci· n®lk¿lºzhetetlen a szervkezdem®nyek differenci§l·d§s§hoz, 

nemcsak a levelek, hanem az oldalhajt§sok fejlŖd®se szempontj§b·l is (Gendron ®s mtsai, 

2012). J·l mutatja ezt, hogy AtLOB hi§ny§ban aszimmetrikus levelek kialakul§s§n t¼l 

oldalhajt§sok k®pzŖd®s®t ®rintŖ aberr§ci·k is megfigyelhetŖk (Bell ®s mtsai, 2012).  

Az AtLOB-hoz hasonl·an az AtLBD6 is a szimmetrikus lev®lmorfol·gia kialak²t§s§ban 

vesz r®szt. Hi§ny§ban sz§mos fenot²pusos elt®r®s jelentkezik a leveleken: a lev®llemez 

§ltal§ban szeldelt, sz®le csavarodott, dorzoventr§lis szimmetri§ja nem felismerhetŖ, a levelek 

erezete pedig rendezetlen, destruktur§lt (Semiarti ®s mtsai, 2001). A fenot²pusos elt®r®seket 

m®g az LBD g®ncsal§d felfedez®se elŖtt le²rt§k, ®s az ez®rt felelŖs AtLBD6 g®nt mint 

aszimmetrikus lev®lmorfol·gi§t okoz· AS2 (ASYMMETRIC LEAVES2) g®nt ²rt§k le. Ezt az 

elnevez®s a g®ncsal§d k®sŖbbi nevez®ktan§ban is visszakºszºn: az LBD g®nekre a 

szakirodalomban szinonimak®nt haszn§lj§k az ASL (ASYMMETRIC LEAVES LIKE) 

kifejez®st, ®s az LBD-nomenklat¼r§hoz hasonl·an sz§mokkal k¿lºn²tik el a csal§d egyes 

tagjait. A kettŖs nevez®ktan azonban f®lrevezetŖ lehet: egyr®szt a sz§moz§s nem esik egybe a 

k®t nevez®ktanban, m§sr®szt az AS1 sorsz§m¼, elsŖk®nt jellemzett ASYMMETIC LEAVES 
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g®n val·j§ban nem LBD-transzkripci·s faktort, hanem a MYB (Myeloblast) transzkripci·s 

faktorok csal§dj§ba tartoz· proteint k·dol. Az viszont m§r nem v®letlen, hogy az elnevez®s¿k 

hasonl·, hiszen az AtLBD6 ®s az AtAS1 hi§nya hasonl· feno²pussal j§r (Bryne ®s mtsai, 

2000). Ez sem v®letlen: az AtLBD6/AS2 ugyanis kºlcsºn hat az AtAS1 proteinnel. Kºzºs 

komplexben v®gzik a meriszt®ma sejek identit§s§t meghat§roz· transzkripci·s faktorok, pl. a 

KNOX (KNOTTED LIKE HOMEOBOX DOMAIN) csal§dba tartoz· STM (SHOOT 

MERISTEMLESS) ®s BP (BREVIPEDICELLUS) g®njeinek tart·s repressz§l§s§t, m®gpedig a 

HIRA kromatin remodelling komplex kºzvet²t®s®vel; ²gy tartva determin§lt st§diumban a lev®l 

differenci§l·dott sejtjeit (Ori ®s mtsai, 2000; Lin ®s mtsai, 2003; Iwakawa ®s mtsai, 2007). A 

hajt§s apik§lis meriszt®m§j§ban (SAM- shoot apical meristem) paradox m·don az STM 

transzkripci·s faktor mind az AtAS1, mind az AtLBD6/AS2 kifejezŖd®s®t g§tolja, §m a SAM 

®s a fejlŖdŖ lev®lkezdem®ny hat§r§n olyan szºvetspecifikus transzkripci·s faktorok, mint a 

BOP1 (BLADE ON PETIOLATE) ®s BOP2, kºzvetlen¿l aktiv§lj§k egyebek mellett mind az 

AtAS1, mind az AtLBD6/AS2 ®s AtLOB g®nek kifejezŖd®s®t. A BOP1 a lev®lfejlŖd®s k®sŖbbi 

szakaszaiban is fenntartja ezeknek a g®neknek a magas szintŤ expresszi·j§t a lev®l adaxi§lis 

oldal§n ®s a sz§ll²t·szºvetek ment®n, ®s ¼gy tŤnik, hogy ezzel a szab§lyoz§si mechanizmussal 

a BOP1 ®s BOP2 a lev®l organogenezis®nak kulcsfontoss§g¼ l®p®seit ir§ny²tj§k (Jun ®s mtsai, 

2010).  

Az AtLBD6/AS2 felt®telezhetŖen szerepet j§tszik a miR165/166 mikro RNS 

poszttranszkripci·s ®r®s®ben is. Ez a mikroRNS a levelek abaxi§lis oldal§n fejezŖdik ki, ®s az 

adaxi§lis oldal identit§s§t meghat§roz· 3-as t²pus¼ homeodomain leu-zip (HD-ZIP) 

transzkripci·s faktorok mRNS-eit csendes²ti (Williams ®s mtsai, 2005). Ezek a megfigyel®sek 

azt sugallj§k, hogy az AtLBD6/AS2 tov§bbi, eddig m®g ismeretlen funkci·kkal ®s c®lg®nekkel 

is rendelkezik (Ikezaki ®s mtsai, 2010). 

Az LBD transzkripci·s faktorok kºzºtti szºvev®nyes kapcsolatokat j·l mutatja, hogy a 

m§r eml²tett BOP1 ®s BOP2 g®neket ®s m§s, SAM identit§s§t meghat§roz· traszkripci·s 

faktorok, pl. a WUS (WUSCHEL) g®nek kifejezŖd®s®t egy m§sik LBD, az AtLBD15 aktiv§lja 

(Sun ®s mtsai, 2013). Az AtLBD15 kºzvetlen c®lg®njei kºzºtt sz§mos cellul·z szint®zist v®gzŖ 

enzim g®nje is megtal§lhat·, ezeket viszont repressz§lja, ²gy biztos²tva a pluripotens sejtekre 

jellemzŖ, differenci§l·dott sejtek®n®l rugalmasabb sejtfal kialak²t§s§t (Zhu ®s mtsai, 2014). 

A fent ismertetett szab§lyoz§si folyamatok ugyanakkor nemcsak az Arabidopsisra igazak: 

kukoric§ban az AtAS1 ortol·gja, a ROUGH SEATH2 (RS2) ugyan¼gy kºlcsºn hat a HIRA-

komplexszel valamint a kukorica IG1 (INDETERMINATE GAMETOPHYTE1) feh®rj®j®vel, 
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mely az AtLBD6/AS2 legkºzelebbi megfelelŖje kukoric§ban; ®s ugyan¼gy KNOX g®nek 

repressz§l§s§t v®gzik a lev®lprimordiumokban (Phelps-Durr ®s mtsai, 2005), mint l¼dfŤ 

eset®ben at AtLBD6/AS2. Vagyis annak ellen®re, hogy a l¼dfŤ ®s a kukorica level®nek 

strukt¼r§ja mark§nsan elt®r egym§st·l, kialakul§s§t m®gis hasonl·, konzerv§lt mechanizmusok 

ir§ny²thatj§k. 

1.2.4.2. A vir§gfejlŖd®s ®s az LBD transzkripci·s faktorok kapcsolata 

Az LBD transzkripci·s faktorokra jellemzŖ pleiotr·p funkci·kat j·l p®ld§zza, hogy az 

AtLBD6/AS2 szerepet j§tszik a vir§gfejlŖd®sben is. Ak§rcsak a lev®lben, a fejlŖdŖ 

vir§gkezdem®nyek eset®ben is csak az adaxi§lis oldalon expressz§l·dik. Az AtAS1 

transzkripci·s faktorral ®s egy cink-ujj feh®rj®vel (JAGGED - JAG) kºzºsen biztos²tja 

vir§gszervek hat§r§t kijelºlŖ sejtek identit§s§t. Az as2 jag ®s az as1 jag g®neket ®rintŖ kettŖs 

mut§ci·t hordoz· nºv®nyekben fokozottan expressz§l·dnak a hat§rsejtekre jellemzŖ CUC1, 

CUC2 (CUP SHAPED COTYLEDON) ®s PTL (PETAL LOSS) g®nek, fenot²pusosan pedig 

kicsi szirom- ®s cs®szelevelekkel rendelkeznek. Ez a tulajdons§g az as1 jag ptl tripla 

mut§ci·val vagy az as1 jag cuc1 cuc2 n®gyszeres mut§ci·j§val menek²thetŖ, amely arra enged 

kºvetkeztetni, hogy a vir§rprimordiumokban a szervhat§rokra specifikus g®nek represszi·ja 

jelºli ki a cs®szelevelek ®s sziromlevelek kºzºtti hat§rokat (Xu ®s mtsai, 2008). Egy m§sik 

LBD g®n, az AtLBD36/ASL1 term®ke val·sz²nŤleg az AtLBD6-tal r®szben redund§ns 

funkci·t tºlt be ebben a folyamatban (Calfun-Junior ®s mtsai, 2005).  

Kukoric§ban ®s rizsben az AtLBD6/AS2-vel ortol·g szerepet betºltŖ IG1 

(INDETERMINATE GAMETOPHYTE1) az AtLBD/AS2-hºz hasonl·an szerepet j§tszik a 

lev®lszimmetria kialak²t§s§n t¼l a nŖi gametofiton fejlŖd®s®nek ir§ny²t§s§ban is, de m§s 

mechanizmusokon kereszt¿l (Evans, 2007). C®lg®njei elsŖsorban olyan MADS-boksz 

transzkripci·s faktorok, mint a MADS1/AGAMOUS ®s MADS6, melyek a vir§gszervek 

identit§s§t biztos²tj§k. Ezen g®nek repressz§l§sa, valamint a j§zmon§t bioszint®zis®®rt felelŖs 

EG1 (EXTRA GLUME1) g®nj®nek aktiv§l§sa r®v®n tartja az IG1 indetermin§lt §llapotban a 

vir§gmeriszt®ma sejtjeit. Hi§ny§ban lev®lmorfol·giai elt®r®sek mellett az embri·zs§k sejtek 

abnorm§lis fejlŖd®se tapasztalhat·, ami a belŖl¿k k®pzŖdŖ reprodukt²v szervek ®s a teljes 

termŖt§j rendelleness®geit vonja maga ut§n (Zhang ®s mtsai, 2015). 

Egy m§sik, szint®n a kukoric§b·l ismert LBD g®n, amely a vir§gfejlŖd®sben j§tszik 

szerepet, a Ramosa2 (RA2), az AtLOB ortol·gja. KifejezŖd®se csak a vir§gzat inici§lis 

r®gi·ij§ban, az axill§ris meriszt®m§kra korl§toz·dik. Mut§ci·ja aberr§ns vir§gzatot 
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eredm®nyez: a c²meres vir§gzat szerte§gaz·, ®s a termŖs vir§gzatb·l fejlŖdŖ csŖben a szemek 

elhelyezked®se is abnorm§lis. B§r az §ltala ir§ny²tott folyamatok kev®sb® ismertek, feltehetŖen 

az axill§ris meriszt®m§k nºveked®s®nek korl§toz§s§ban vesz r®szt (Vollbrecht ®s mtsai, 2005; 

Bortiri ®s mtsai, 2006). Azt, hogy funkci·ja mennyiben azonos a l¼dfŤben megtal§lhat· 

orthol·gj§val, m®g nem vizsg§lt§k.  

A RA2 rizsben megtal§lhat· legkºzelebbi rokona, a DEGENERATED HULL (DH1) 

szint®n a vir§gzat fejlŖd®s®t szab§lyozza: hi§ny§ban a pelyvalevelek fejletlenek, a bib®k ®s a 

porz·k fedetlenek. Maga a g®n csak az axill§ris bimb·kban, a fejlŖdŖ bug§ban ®s a fiatal 

vir§gokban akt²v, kifejezŖd®se a generat²v szervek ®r®s®vel egyre csºkken (Li ®s mtsai, 2008). 

1.2.4.3 Az LBD transzkripci·s faktorok ®s a gyºk®rfejlŖd®s kapcsolata 

Az LBD transzkripci·s faktorok egy maroknyi csoportja (ºsszesen ºt LBD: az AtLBD16, 

AtLBD17, AtLBD18, AtLBD29 ®s AtLBD33, mind a B alcsal§d tagjai) az auxin §ltal induk§lt 

gyºk®rfejlŖd®si folyamatok®rt felelŖs (Okushima ®s mtsai, 2007; Lee ®s mtsai, 2009; 

Matsumura ®s mtsai, 2009). Arabidopsisban az egyik legjobban jellemzett auxin §ltal kiv§ltott 

gyºk®rfejlŖd®si folyamat az oldalgyºkerek k®pzŖd®se.  L¼dfŤben az oldalgyºkerek 

kialakul§s§nak elsŖ l®p®sek®nt a protoxil®m szomsz®ds§g§ban elhelyezkedŖ pericilkusban 

tal§lhat· kompetens sejtek (periciklus inici§lis sejtek) auxin hat§s§ra elŖbb aktiv§l·dnak, 

amelyet a sejtek polariz§ci·ja jelez. Az aktiv§l·dott sejtek aszimmetrikus oszt·d§s§val egy 

kism®retŤ kºzponti ®s egy nagyobb, sz®lsŖ ut·dsejt keletkezik. Az ut·dsejtek folyamatos 

oszt·d§ssal alak²tj§k ki a fejlŖdŖ oldalgyºk®r primordium§t (De Smet ®s mtsai, 2007; Fukai ®s 

mtsai, 2007; Benkov§ ®s Bielach, 2010). 

Molekul§ris szinten a magas auxin koncentr§ci· az auxin jel§tvitel effektor transzkripci·s 

faktorait g§tl· IAA14 (INDOL-ACETIC ACID INDUCED PROTEIN) gyors degrad§ci·j§t 

eredm®nyezi, lehetŖv® t®ve az ARF (AUXIN RESPONSE FACTOR) transzkripci·s faktorok, 

elsŖsorban az ARF7 ®s ARF19 aktiv§l§s§t. Az §ltaluk ir§ny²tott g®nek v®gsŖ soron a periciklus 

inici§lis sejtek oszt·d§s§hoz, ®s egy ¼j oldalgyºk®r megjelen®s®hez j§rulnak hozz§ (P®ret ®s 

mtsai, 2009). Az ARF transzkripci·s faktorok §ltal kºzvetlen¿l aktiv§lt g®nek kºz® tartoznak 

az AtLBD16, 18 ®s 29 g®nek (Okushima ®s mtsai, 2007; Lee ®s mtsai, 2009; Feng ®s mtsai, 

2012). A kºzºs szab§lyoz§s ellen®re az §ltaluk k·dolt LBD feh®rj®k szerepe m§s ®s m§s. Az 

AtLBD16 az oldalgyºkerek ered®si pontj§n a periciklus sejtek aszimmetrikus oszt·d§s§t 

ir§ny²tja ott, ahol kellŖen magas koncentr§ci·ban akkumul§l·dik az auxin (Goh ®s mtsai, 

2012). Az AtLBD29 ink§bb a periciklus inici§lis sejtek kompetenci§j§nak fenntart§s§®rt 
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felelŖs (Feng ®s mtsai, 2012). Az AtLBD18 pedig nemcsak az ut·dsejtek specializ§ci·j§t, 

hanem az oldalgyºkerek tov§bbi fejlŖd®s®t is ir§ny²tja (Lee ®s mtsai, 2009). Az AtLBD18 egy 

m§sik LBD transzkripci·s faktorral, az AtLBD33-mal kºzºsen az E2Fa g®nj®nek, mint a 

sejtoszt·d§s egyik legfontosabb, pozit²v regul§tor§nak aktiv§l§s§val kºzvetlen¿l ir§ny²tja a 

periciklus-sejtek reaktiv§l§s§t (Berckmans ®s mtsai, 2011). Az oldalgyºkerek nºveked®s®t 

pedig a sejtfal rigidit§s§t csºkkentŖ EXPANSIN (EXP) g®nek expresszi·j§nak fokoz§s§val 

seg²ti elŖ (Kim ®s mtsai, 2013; Lee ®s mtsai, 2013), koaktiv§torok, pl. a GIP1 (G-Box binding 

Factor Interacting Protein1) kºzremŤkºd®s®vel (Lee ®s mtsai, 2014). Arr·l, hogy a tºbbi 

h§rom LBD (az AtLBD29, AtLBD16, AtLBD17) milyen kºzvetlen mechanizmusok r®v®n 

szab§lyozza a gyºk®rfejlŖd®st, sajnos nem sokat tudunk. Annyi bizonyos, hogy hi§nyukban 

m®g auxin-anal·gok hozz§ad§s§val sem v§lthat· ki oldalgyºk®r-k®pzŖd®s, al§t§masztva 

kulcsfontoss§g¼ szerep¿ket.  

A fentebb ismertetett mechanizmusok szoros ºsszef¿gg®sben §llnak a nºv®nyekre 

egyed¿l§ll·an jellemzŖ regener§l·d§si k®pees®ggel. A kallusz k®pzŖd®s, mint a 

szºvetteny®szetbŖl tºrt®nŖ in vitro nºv®nyregener§l§s elsŖ l®p®se, az ®rett sejtek 

dedifferenci§ci·j§val majd intenz²v sejtoszt·d§ssal egy¿tt j§r· folyamat,  szab§lyoz§sa pedig 

az oldalgyºkerek fejlŖd®s®t ir§ny²t· genetikai programmal sz§mos kºzºs von§st mutat 

(Sugimoto ®s mtsai, 2010), ®s szorosan kapcsol·dik a gyºk®rfejlŖd®st ir§ny²t· LBD g®nek 

(AtLBD16, AtLBD17, AtLBD18 ®s AtLBD29) gyors ®s dinamikus aktiv§l§s§hoz. Ezek az 

LBD g®nek a folyamat sor§n ugyan¼gy ARF transzkripci·s faktorok r®v®n aktiv§l·dnak, amint 

azt a gyºk®rfejlŖd®sn®l l§thattuk. Szerep¿k a kallusz k®pzŖd®sben ®pp¼gy a meriszematikus 

sejtjeinek fenntart§s§t biztos²t· g®nek aktiv§l§s§ban nyilv§nul meg, ak§rcsak az oldalgyºkerek 

fejlŖd®s®n®l (Fan ®s mtsai, 2012; Liu ®s mtsai, 2014).  

Az LBD g®nek gyºk®rfejlŖd®sben j§tszott szerepe konzerv§ltnak tŤnik: az AtLBD29 

megfelelŖi kukoric§ban (ZmRTCS- ROOTLESS CONCERNING CROWN AND SEMINAL 

ROOT) ®s rizsben (CRL1-CROWN ROOTLESS) az egyszikŤekre jellemzŖ j§rul®kos, hajt§s 

eredetŤ koronagyºkerek k®pzŖd®s®nek ismert szab§lyoz·i, expresszi·jukat pedig az AtLBD29-

hez hasonl·an ARF transzkripci·s faktorok aktiv§lj§k (Inukai ®s mtsai, 2005; Taramino ®s 

mtsai, 2007). KifejezŖd®s¿k a koronagyºkerek ered®si hely®re, a koleoptil n·dusz 

parenchim§lis szºveteire ®s az oldalgyºkerek ered®si pontjaira korl§toz·dik. Figyelemre m®lt· 

azonban, hogy m²g a rizs ®s kukorica genomj§ban megtal§lhat· a ZmRTCS ®s az OsCRL1 

paral·g szekvenci§ja is (feltehetŖen genom duplik§ci· eredm®nyek®nt), addig Arabidopsisban 

nincs paral·gja az AtLBD29 g®nnek. Az eddigi eredm®nyek alapj§n a ZmRTCS ®s paral·gja, 
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az RTCL (RTCS-LIKE) egym§ssal kºlcsºnhatva felelŖsek a hajt§s eredetŤ gyºkerek 

k®pzŖd®s®nek induk§l§s§®rt. £rdemes megjegyezni, hogy a ZmRTCS hi§nya nem j§r egy¿tt az 

oldalgyºkerek sz§m§nak jelentŖs v§ltoz§s§val, a koronagyºkerek viszont fejletlenek vagy 

hi§nyoznak (Hetz ®s mtsai, 1996; Taramino ®s mtsai, 2007). Ennek magyar§zata a ZmRTCS ®s 

az RTCL funkcion§lis redundanci§j§ban keresendŖ. Az RTCL expresszi·ja a primer 

oldalgyºkerekben kompenz§lhatja az RTCS hi§ny§t a g®n funkci·veszt®ses mut§nsaiban, a 

j§rul®kos gyºkerek kialakul§s§hoz viszont kºzºsen kellenek (Majer ®s mtsai, 2012; Xu ®s 

mtsai, 2015).  

B§r a rizs OsCRL1 g®nj®vel paral·g ARL1 (ADVENTITIOUS ROOTLESS) g®nj®rŖl 

r®szletes vizsg§latok hi§ny§ban keveset tudunk, de funkci·veszt®ses mut§ci·ja szint®n a 

j§rul®kos gyºkerek hi§ny§val j§r egy¿tt. EbbŖl arra kºvetkeztethet¿nk, hogy ezen paral·g LBD 

g®nek evol¼ci·s megjelen®se nagyban elŖseg²tette az egyszikŤekre jellemzŖ, fŖk®nt j§rul®kos 

gyºkerekre t§maszkod· gyºk®rarchitekt¼ra kialakul§s§t (Coudert ®s mtsai, 2010). 

1.2.4.4 LBD transzkripci·s faktorok pleiotr·p funkci·kkal 

Amint az a fentiekbŖl is l§that·, egy-egy LBD transzkripci·s faktorhoz ritk§n rendelhetŖ 

hozz§ egyetlen konkr®t funkci·, ®s egy-egy LBD gyakran tºbb szerv, pl. lev®l ®s vir§gzat 

fejlŖd®s®ben is r®szt vesz egyszerre (ld. AtLOB ®s AtLBD6/AS2), b§r ezek az esetek sokkal 

ink§bb arra utalnak, hogy a k¿lºnbºzŖ szervek kialakul§s§t szab§lyoz· molekul§ris 

mechanizmusok kºzºs gyºkerekkel rendelkeznek. Vannak azonban enn®l j·val sz®lesebb kºrŤ 

funkci·val rendelkezŖ LBD transzkripci·s faktorok.  

Az egyik ilyen sz®lsŖs®ges p®lda az AtLBD30/JLO (JAGGED LATERAL ORGAN) 

esete. Az AtLBD30/JLO ¼gy tŤnik, §ltal§nos szereppel b²r a sejtek specializ§ci·j§ban ®s az 

oldalszervek strukt¼r§j§nak kialak²t§s§ban, d·zist·l f¿ggŖ m·don. Teljes funkci·veszt®se 

megg§tolja a magok fejlŖd®s®t m®g a korai st§diumban, ®s let§lis az embri·kra n®zve (Borghi 

®s Simon, 2007; Bureau ®s mtsai, 2010). Csºkkent aktivit§sa viszont csak a levelek ®s a 

vir§gzat strukt¼r§j§nak defektusait okozza (Rast ®s Simon, 2012). Hi§ny§ban a meriszt®m§k 

pluripotens sejtjeinek mŤkºd®s®t fenntart· KNOX (KNOTTED LIKE HOMEOBOX 

DOMAIN) transzkripci·s faktorok, mint pl. a m§r eml²tett STM (SHOOT MERISTEMLESS) 

®s BP (BREVIPEDICELLUS) g®njei fokozott ®s kiterjedtebb aktivit§st mutatnak. Az eddigi 

kutat§sok szerint a KNOX g®nek szab§lyoz§s§t az AtLBD30/JLO az AtLBD6/AS2-AtAS1 

komplexszel kºlcsºnhat§sban v®gzi. Az AtLBD30/JLO ®s az AtLBD6/AS2 fizikai 
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kºlcsºnhat§sa sz¿ks®ges ahhoz, hogy az AtAS1 kapcsol·dhasson a komplexhez, az AtAS2 

pedig ºsszekºttet®st biztos²t az AtLBD30/JLO ®s az AtAS1 kºzºtt (Rast ®s Simon, 2012). 

 Az AtLBD30/JLO kapcsolata az auxin transzport §ltal§nos szab§lyoz§s§val magyar§zatul 

szolg§lhat az §ltala betºltºtt pleiotr·p funkci·kra. Ismert, hogy a hajt§scs¼csb·l a gyºk®r fel® 

ir§nyul· pol§ris auxin transzportot a sejtmembr§nban lokaliz§l·d· auxin influx ®s efflux 

carrier feh®rj®k v®gzik, ®s az ²gy fell®pŖ lok§lis hormonkoncentr§ci·s cs¼cs hat§rozza meg az 

oldalszervek k®pzŖd®si hely®t (Fukaki ®s Tasaka, 2009; Robert ®s Friml, 2009). Az auxin 

effluxot PIN (PIN-FORMED) feh®rj®k biztos²tj§k, melyek mŤkºd®s®t egy auxin §ltal 

szab§lyozott visszacsatol§sos feed-back mechanizmus kontroll§lja (Friml ®s mtsai, 2002, 

Heisler ®s Jºnsson, 2006; de Reuille ®s mtsai, 2006). Az AtLBD30/JLO sz§mos PIN feh®rj®t 

k·dol· g®n expresszi·j§t, pl. a PIN1, PIN3, PIN7 kifejezŖd®s®nek elŖseg²t®s®t, ®s a PIN4 

repressz§l§s§t direkt m·don szab§lyozza; ezzel kºzvetlen hat§st gyakorol az auxin lok§lis 

eloszl§s§ra (Borghi ®s Simon, 2007; Bureau ®s Simon, 2008; Bureau ®s mtsai, 2010; Rast ®s 

Simon, 2012). Az AtLBD30/JLO emellett kºzvetett m·don is hat a PIN g®nek mŤkºd®s®re a 

PLT (PLETHORA) g®nek pozit²v szab§lyoz§sa r®v®n. A PTL olyan AP2 (APETALA2) t²pus¼ 

transzkripci·s faktorokat k·dol, amelyek auxin-induk§lta feedback-mechanizmusok r®v®n 

ir§ny²tj§k a PIN g®nek mŤkºd®s®t, meghat§rozz§k a gyºk®rcs¼cs apik§lis meriszt®m§j§nak 

identit§s§t ®s a gyºk®rsejtek differenci§ci·j§t (Aida ®s mtsai, 2004; Galinha ®s mtsai, 2007; 

Bureau ®s mtsai, 2010). Az viszont nem tiszt§zott, hogy ebben a kapcsolatban van-e szerepe az 

AtLBD6/AS2-AS1 komplexnek. 

1.2.5   Az LBD transzkripci·s faktorok ®s a metabolikus folyamatok kapcsolata 

Az eddig bemutatott szervfejlŖd®st szab§lyoz· LBD g®nek mind az I-es t²pusba 

sorolhat·k. A II-es t²pus¼ LBD g®nek az eddigi vizsg§latok alapj§n ink§bb anyagcsere 

folyamatokban j§tszanak szerepet. L¼dfŤben pl. az antocianinok, mint m§sodlagos anyagcsere-

term®kek szint®zis®t a nitrog®n ®s nitr§t (NO3
-
) jelenl®te g§tolja, m®gpedig a II-es csoportba 

tartoz· AtLBD37, AtLBD38 ®s AtLBD39 g®nek  induk§l§s§val (Rubin ®s mtsai, 2009; 

Scheible ®s mtsai, 2004). Nitrog®n-anyagcser®ben val· ®rintetts®g¿ket t§masztja al§, hogy ezek 

az LBD g®nek erŖsen induk§l·dnak nitr§t hat§s§ra, overexpresszi·juk pedig §tt®telesen az 

anticianin-szint®zis kulcsenzimeinek kikapcsol§s§t okozza. Hi§nyukban fokoz·dik az 

antocianin-®s flavonoid termel®s, m®g nitrog®nforr§s jelenl®t®ben is. Az eddigi kutat§sok 

alapj§n az AtLBD37, AtLBD38 ®s AtLBD39 olyan MYB-domain transzkripci·s faktorok, 

mint pl. a PAP1 ®s PAP2 (MYB-TF PRODUCTION OF ANTHOCYANIN PIGMENT) 

g®njeinek repressz§l§s§val g§tolj§k az antocianin k®pzŖd®s®t, melyek az antocianin-
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bioszint®zis kulcsenzimeit k·dol· g®njeket aktiv§lj§k. Ilyen kulcsenzimek egyebek mellett a 

chalchon-szint§z, a gluthation-S transzfer§z ®s a dihidroxi-flavnol redukt§z (Borevitz ®s mtsai, 

2000; Thoge ®s mtsai, 2005; Wangwattana ®s mtsai, 2008). Emellett sz§mos nitr§t-felv®tellel 

®s hasznos²t§ssal kapcsolatos g®n mŤkºd®s®re is negat²van hatnak. Tºbb mint 50 ilyen N-

reszponz²v g®n ismeretes, kºzt¿k a legtºbb nitr§t transzportereket ®s nitr§t-redukt§zokat 

k·dol· g®n (Rubin ®s mtsai, 2009). Ezen funkci·k konzerv§lts§g§ra utal, hogy a rizs OsLBD37 

§ltal k·dolt transzkripci·s faktor az AtLBD37-hez hasonl· m·don befoly§solja a nitrog®n-

metabolizmust (Albinski ®s mtsai, 2010). 

1.2.6 Az LBD g®nek kifejezŖd®s®nek szab§lyoz§sa 

Az LBD g®nek szerepe teh§t messze t¼lmutat azon a kezdeti elk®pzel®sen, miszerint csak 

az oldalszervek fejlŖd®s®t ir§ny²tj§k. Funkci·ik enn®l j·val komplexebbek. Az §ltaluk 

ir§ny²tott molekul§ris szab§lyoz§si ¼tvonalak szoros egy¿ttmŤkºd®se felelŖs a kifejlett nºv®ny 

arcitekt¼r§j§t kialak²t· sz§mos fejlŖd®si program®rt. A szervfejlŖd®s ®s az LBD g®nek 

kapcsolata alapj§n az LBD g®nek jelentŖs®ge az adott hormon§lis jelek (elsŖsorban nºveked®st 

szab§lyoz· nºv®nyi hormonok) megfelelŖ fejlŖd®si programm§ tºrt®nŖ konvert§l§s§ban 

keresendŖ.  J· p®lda erre az auxin §ltal aktiv§l·d· LBD g®nek m§r taglalt, gyºk®rfejlŖd®st 

szab§lyoz· csoportja, vagy az AtLOB ®s a brasszinoszteroid-jel§tvitel kapcsolata. Tov§bbi 

p®ldak®nt eml²thetŖ a kev®sb® ismert AtLBD3, mely a citokinin §ltal kiv§ltott foszforil§ci·s 

szign§l-kaszk§d egyik elsŖdleges effektora lehet. FeltehetŖen a generat²v szervek fejlŖd®se ®s a 

citokininek hat§smechanizmusa kºzºtt teremt kapcsolatot (Natito ®s mtsai, 2007). A k®p 

azonban enn®l sokkal ºsszetettebbé 

A legtºbb nºv®nyi hormon mellett ugyanis sz§mos kºrnyezeti hat§s, pl. s·stressz, 

gl¿k·zkoncentr§ci·, patog®nek vagy sebz®s, de m®g a f®ny is hat§ssal van az LBD g®nek 

mŤkºd®s®re. ElsŖsorban II-es t²pus¼ LBD g®nekkel kapcsolatban demonstr§lt§k, hogy NaCl 

jelenl®t®ben megv§ltozik az aktivit§suk, m²g n®h§ny, auxinnal kapcsolatba hozhat· LBD 

g®nrŖl (az AtLBD16,17,18,29 ®s 33 g®nek) kider¿lt, hogy gl¿k·z mellett megszŤnik az auxin 

§ltali szab§lyozotts§guk (Jiang ®s Deyholos, 2009; Mishra ®s mtsai, 2009).  

A gyºk®rarchitekt¼ra sz§mos belsŖ ®s k¿lsŖ hat§s kºvetkezt®ben k®pes plasztikus 

v§ltoz§sokra a megv§ltozott kºrnyezethez tºrt®nŖ alkalmazkod§s ®rdek®ben. Az abiotikus 

stresszhat§sokra adott v§laszokat fŖk®nt az abszcizinsav ir§ny²tja. Magas s·koncentr§ci· 

mellett a gyºk®rzet hosszanti nºveked®se visszafogott, az oldalgyºkerek k®pzŖd®se azonban 

fokoz·dik, elsŖsorban az abszcizinsav auxinnal antagonista hat§s§nak kºvetkezt®ben. 

Medicago truncatulaval v®gzett kutat§sok alapj§n az abszcizinsav repressz²v hat§s§t s·stressz 
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eset®n egy homeodomain-zip transzkripci·s faktor, a HB1 kºzvet²ti. Tºbbek kºzºtt oly m·don, 

hogy kºzvetlen¿l g§tolja az auxin §ltal aktiv§lt MtLBD1 kifejezŖd®s®t (Ariel ®s mtsai, 2010). 

Az MtLBD1 II-es t²pus¼ LBD, vagyis egy olyan kiv®teles p®lda a csoporton bel¿l, amely nem 

m§sodlagos metabolitok k®pzŖd®s®t szab§lyozza. Azt viszont, hogy hogyan, milyen 

folyamatok r®v®n hat a gyºk®rfejlŖd®sre, m®g nem ismerj¿k. 

M§s gyºk®rfejlŖd®sben r®szt vevŖ LBD g®nrŖl pedig kider¿lt, hogy a patog®nekkel 

szembeni v§laszreakci·kban is kºzremŤkºdnek. Ilyen pl. az AtLBD20, mely a gyºk®rparazita 

Fusarium oxysporum gomb§val szembeni rezisztencia negat²v regul§torak®nt ismert. Az 

AtLBD20 patog®nek §ltali aktiv§l§sa a j§zmon§t, mint v®dekez®si hormon, szignaliz§ci·s 

¼tvonal§n kereszt¿l tºrt®nik. Maga az AtLBD20 viszont sz§mos j§zmon§tok §ltal aktiv§lt 

v®dekez®si g®n kikapcsol§s§t eredm®nyezi (Tatcher ®s mtsai, 2012).  

A nºv®nyek egyedfejlŖd®se szempontj§b·l az egyik legmeghat§roz·bb k¿lsŖ t®nyezŖ a 

f®ny. Az §ltala kiv§ltott fotomorfogenetikus v§laszok szint®n kapcsolatba hozhat·k LBD 

g®nekkel. Az AtLBD25/DDA1 (DOWN IN DARK AND AUXIN1) a fotomorfogenetikus 

v§laszok kºz¿l a hipokotil megny¼l§s§nak szab§lyoz§s§val vesz r®szt. Aktivit§sa sºt®tben ®s 

auxin hat§s§ra csºkken. Hi§ny§ban elmarad a hipokotil sºt®tre adott megny¼l§sos v§lasza, 

viszont a tºbbi, sºt®tben jelentkezŖ fenot²pusos v§lasz, mint az etiol§lts§g, az apik§lis kamp· 

k®pzŖd®se, a sziklevelek z§rt §llapota DDA1 hi§ny§ban a vad t²pushoz hasonl·an jelentkeznek. 

Ezek a megfigyel®sek arra engednek kºvetkeztetni, hogy az AtLBD25/DDA1 mind az auxin 

jel§tviteli folyamatainak, mind a f®ny §ltal szab§lyozott fejlŖd®si folyamatoknak kºzºs eleme 

lehet; funkci·ja pedig v®lhetŖen az auixn §ltal kiv§ltott megny¼l§sos nºveked®s g§tl§sa a 

hipokotilban, f®ny hat§s§ra. Ezzel egy¿tt ugyanakkor a direkt kapcsolatot m®g nem tal§ltak az 

AtLBD25/DDA1 ®s a f®nyszab§lyoz§s kºzºtt. Annyi igazolt, hogy a HY5 (ELONGATED 

HYPOCOTYL), mint a fotomorfogenetikus v§laszokat kºzvet²tŖ egyik legfontosabb bZIP 

t²pus¼ transzkripci·s faktor, indirekt m·don szab§lyozza az AtLBD25/DDA1 g®n aktivit§s§t 

(Mangeon ®s mtsai, 2011).  

1.2.7.  Az LBD transzkripci·s faktorok ®s a sejtoszt·d§s szab§lyoz§s§nak kapcsolata 

Cellul§ris szinten b§rmely m§s tºbbsejtŤ organizmushoz hasonl·an a magasabb rendŤ 

nºv®nyekn®l is a sejtek oszt·d§sa, az ut·dsejtek meghat§rozott sorsa ®s korrekt t®rbeli ®s 

idŖbeli elrendezŖd®se hat§rozza meg a testszervezŖd®st. Az LBD g®nek rendellenes mŤkºd®se 

miatt kialakul· abnorm§lis fenot²pusok szinte minden esetben sejtoszt·d§si ®s differenci§l·d§si 

hib§kra vezethetŖk vissza. Az AtLBD6/AS2 hi§ny§ban fell®pŖ aszimmetrikus lev®lmorfol·gia 

pl. az adaxi§lis/abaxi§lis szimmetriatengelyt kialak²t· sejtek dediffererenci§ci·j§nak ®s 
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fokozott prolifer§ci·j§nak kºszºnhetŖ. A l§that· elt®r®seket az egyenlŖtlen auxin-eloszl§s 

okozza, melynek kºvetkezm®nyek®nt az adaxi§lis oldalon megnŖ a sejtek sz§ma (Iwakawa ®s 

mtsai, 2007; Zgurski ®s mtsai, 2005). A vele ortol·g  kukorica ZmIg1 g®nj®nek hi§ny§ban a 

hasonl·an aberr§ns lev®lszerkezet mellett a termŖt§jat alkot· sejtek abnorm§lis oszt·d§sa is 

megfigyelhetŖ. Norm§lis esetben a z§rvatermŖk embri·zs§kj§nak (tulajdonk®ppen a majdani 

magkezdem®ny) kialakul§sa a sejtmagok tºbbszºri, szabad oszt·d§s§val kezdŖdik, melyet 

cellulariz§ci· ®s a sejtek differenci§l·d§sa kºvet. Ig1 hi§ny§ban a sejtmagok oszt·d§s§nak 

f§zisa viszont hosszabb lesz, ami sz§mos rendelleness®get id®z elŖ, pl. extra szinergida sejtek 

megjelen®s®t ®s tºbb petesejt kialakul§s§t (Evans, 2007).  

Nemr®g der¿lt f®ny arra, hogy l¼dfŤben az AtLBD27 g®nnel azonos SCP (SIDECAR 

POLLEN) a pollenk®pzŖd®st szab§lyozza, m®gpedig a h²m gametofitonban tal§lhat· 

mikrosp·ra sejtek aszimmetrikus oszt·d§s§nak koordin§l§s§val (Oh ®s mtsai, 2011). 

Z§rvatermŖkben a h²m gametofiton h§rom sejtbŖl §ll: egy vegetat²v sejtbŖl ®s k®t ivarsejtbŖl, 

melyek a haploid mikrosp·ra anyasejtek k®t egym§st kºvetŖ mitotikus oszt·d§s§nak 

eredm®nyei. Az elsŖ aszimmetrikus oszt·d§s sor§n l®tre jºn egy vegetat²v sejt ®s egy cs²rasejt. 

A cs²rasejt m§sodik oszt·d§sa hozza l®tre a k®t ivarsejtet, m²g a vegetat²v sejt differenci§l·dik, 

®s k®sŖbb a pollentºmlŖ kialak²t§s§ban vesz r®szt (McCormick, 2004; Borg ®s mtsai, 2009). 

AtLBD27/SCP hi§ny§ban a mikrosp·r§k elsŖ mitotikus oszt·d§sa szimmetrikus marad, emiatt 

a m§sodik oszt·d§sn§l n®gysejtes pollen k®pzŖdik k®t vegetat²v sejttel ®s k®t ivarsejttel (Oh ®s 

mtsai, 2010, 2011). Funkci·j§hoz ®s sejtmagba tºrt®nŖ transzportj§hoz ugyanakkor 

n®lk¿lºzhetetlen a kºlcsºnhat§sa egy m§sik LBD proteinnel, az AtLBD10-zel (Kim ®s mtsai, 

2015). Ezek a megfigyel®sek al§t§masztj§k az LBD g®nek ®s a sejtciklus szab§lyoz§s§nak 

szoros kapcsolat§t, a kºzºtt¿k l®vŖ kºzvetlen ºsszef¿gg®sekre azonban m®g kev®s a konkr®t 

bizony²t®k.  

A sejtoszt·d§st szab§lyoz· biok®mia reakci·k nagyfok¼ konzerv§lts§got mutatnak az 

eukati·t§k kºzºtt. Az eukari·t§kra univerz§lisan jellemzŖ m·don a sejtoszt·d§s koordin§l§sa 

specifikus szerin/threonin kin§zok, a ciklin-f¿ggŖ kin§zok (CDK ï cyclin dependent kinase) 

pontosan ir§ny²tott mŤkºd®s®n alapszik.  Szab§lyoz§suk k®t alapvetŖ mechanizmuson 

kereszt¿l tºrt®nik. Az egyik a tirozin reziduenseiken tºrt®nŖ foszforil§ci·/defoszforil§ci·: a 

CDK kin§zok k®t ilyen foszforil§ci·s helyet tartalmaznak, az egyik foszforil§ci·ja aktiv§lja, 

m²g a m§sik® inaktiv§lja az enzimet. A szab§lyoz§suk m§sik l®nyeges eleme a specifikus ciklin 

partnerek jelenl®te. N®lk¿l¿k egyik CDK sem mutat aktivit§st, ®s a ciklinek hat§rozz§k meg 

szubsztr§t-specifit§sukat is (Dewitte ®s Murray, 2003). A ciklinek a sejtciklus egyes f§zisainak 
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megfelelŖen szekvenci§lisan jelennek meg ®s bomlanak le a proteosz·m§kban. Sarjadz· 

®lesztŖben (Saccharomyces cerevisiae) egyetlen CDK ®s 9 ciklin feh®rje vesz r®szt a sejtciklus 

ir§ny²t§s§ban, m²g magasabb rendŤ eukari·t§kban (²gy a nºv®nyekben is) legkevesebb 

nyolcf®le CDK kin§z (CDK1-8) ®s a ciklinek komplex, minimum 10 csoportba (A-J) sorolhat· 

csal§dja §ll rendelkez®sre ebbŖl a c®lb·l (Renaudin ®s mtsai, 1996).  

A sejtciklus ºsszetett szab§lyoz§s§nak gerinc®t teh§t a CDK kin§zok altern§l· aktivit§sa 

k®pezi, amelyet fŖk®nt a sejtciklus k¿lºnbºzŖ f§zisaira jellemzŖ ciklinek specifikus 

megjelen®se ®s leboml§sa biztos²t. A legl®nyegesebb pontokra leegyszerŤs²tve a folyamatot, a 

sejtoszt·d§st beind²t· l§ncolat elsŖ l®p®sek®nt a G1 f§zisban jelen l®vŖ CDK kin§zok (CDK-A) 

kapcsol·dnak megfelelŖ ciklin-partnereikkel (a G1 f§zisra jellemzŖ D ®s E t²pus¼ ciklinekkel), 

®s ezzel egyidejŤleg foszforil§l·dik a CDK kin§zok aktiv§ci·s helye is, aktiv§l· kin§zok §ltal. 

Az ²gy akt²v §llapotba ker¿lt CDK-ciklin komplex juttatja §t a sejtet a G1-S f§zis hat§r§n. A 

sejtciklus G1/S f§zis§ban aktiv§l·d· ciklin-ciklin f¿ggŖ kin§z komplexek (elsŖsorban D-t²pus¼ 

ciklinek ®s CDK partner¿k) tºbbszºrºsen foszforil§lj§k az RBR (retinoblastoma related 

protein) feh®rj®t, ami ennek kºvetkezt®ben disszoci§l az E2F/DP transzkripci·s faktor 

komplexrŖl. A g§tl§s al·l ily m·don felszabadul· E2F/DP komlex sokr®tŤen seg²ti elŖ a sejtek 

oszt·d§s§t: sz§mos replik§ci·hoz sz¿ks®ges g®nt aktiv§l, elŖseg²ti a replik§ci·t kºvetŖ 

ellenŖrzŖ mechanizmusokban r®szt vevŖ feh®rj®k g®njeinek aktiv§l§s§t ®s a mitotikus g®nek 

transzkripci·j§t is (Inz® ®s De Veylder, 2006; Berckmans ®s De Veylder, 2009). Az S f§zis 

v®g®re a G1 ciklinek degrad§l·dnak, CDK partner¿k pedig defoszforil§l·dik, ezzel inakt²v 

§llapotba ker¿l. Ekkor a sejt bel®p a G2 f§zisba, ahol megtºrt®nik a mit·zis szakasz§nak 

elŖk®sz²t®se. Ennek r®szek®nt megszintetiz§l·dnak a mit·zist ir§ny²t· ciklinek (A ®s B 

ciklinek), ®s kapcsol·dnak a megfelelŖ CDK kin§zokkal (CDK-B). A CDK kin§zok 

ugyanakkor m®g inakt²vak: mind az aktiv§ci·s, mind a g§tl· helyei foszforil§ltak, valamint 

inhib²tor feh®rj®k is g§tolj§k a mŤkºd®s¿ket. A mit·zist ir§ny²t· ciklin-CDK komplexek 

aktivit§sukat kºzvetlen¿l a mit·zis kezdet®n nyerik el, az aktivit§st g§tl· inhib²tor feh®rj®k ®s 

az aktivit§st g§tl· foszf§tcsoport elt§vol²t§s§val. A mit·zis v®g®n a mitotikus ciklinek 

lebomlanak, a CDK kin§z aktiv§ci·s kºtŖhely®n l®vŖ foszf§tcsoportot lehas²tja egy foszfat§z, 

²gy a CDK ism®t inakt²v §llapotba ker¿l, mikºzben megkezdŖdik a G1 f§zis ciklinjeinek 

akkumul§ci·ja, ®s a sejt ¼jb·l k®szen §ll egy kºvetkezŖ oszt·d§si ciklusra (Inz® ®s De Veylder, 

2006).  

Arra vonatkoz·an, hogy mik®nt kapcsol·dnak be ebbe a folyamatba az LBD 

transzkripci·s faktorok, kev®s ismeret §ll rendelkez®sre. Az egyik kºzvetlen kapcsolatra utal· 
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megfigyel®s az E2Fa transzkripci·s faktor g®nj®nek m§r eml²tett, LBD g®nek §ltal tºrt®nŖ, 

auxin-f¿ggŖ m·don kiv§ltott aktiv§l§sa, az oldalgyºkerek k®pzŖd®se sor§n. L¼dfŤben ºsszsen 

hat E2F t²pus¼ transzkripci·s faktor ismert, ebbŖl a sejtoszt·d§sra pozit²v hat§s¼ E2Fa az 

egyetlen, amelyreŖ igazolt§k, hogy kifejezŖd®se LBD transzkripci·s faktorok r®v®n is 

szab§lyoz·dik (Berckmans ®s mtsai, 2011).  

A sejtoszt·d§s ®s az LBD transzkripci·s faktorok kºzvetlen kapcsolat§ra utalnak 

munkacsoportunk eddig m®g nem publik§lt eredm®nyei is. £lesztŖ k®t-hibrid (Y2H ï yeast two 

hybrid) rendszerben v®gzett k²s®rleteink arra engednek kºvetkeztetni, hogy a lucerna 

(Medicago sativa) egyik A2 t²pus¼ ciklinj®nek kºlcsºnhat· partnere egy LBD feh®rje, az 

MtCPP1 (Medicago truncatula cyclin partner protein1) (Gyºrgyey J§nos, sz·beli kºzl®s). (A 

mintegy 20 ®ve v®gzett kutat§s eredeti c®lja az MsA2 ciklin kºlcsºnhat· partnereinek 

felder²t®se volt. Mivel akkoriban v§lt a Medicago truncatula a pillang·svir§g¼ak nitrog®nkºtŖ 

szimbi·zis§t vizsg§l· kutat§sok modellnºv®ny®v®, az A2 ciklin kºlcsºnhat· partner®nek 

megtal§l§s§hoz sz¿ks®ges expresszi·s kºnyvt§r m§r ebbŖl a fajb·l sz§rmazott.) Ennek a 

Medicago truncatula LBD proteinnek  sz§lkaperj®ben megtal§lhat· k®t legkºzelebbi rokona in 

vitro kin§z assay k²s®rletben pedig foszforil§l·dott sz§lkaperje sejtszuszpenzi·b·l izol§lt 

ciklin-ciklin f¿ggŖ kin§z komplexek §ltal (Horv§th G§bor, Zombori Zolt§n sz·beli kºzl®se 

alapj§n). Azt m®g nem tudjuk, hogy ezeknek a kapcsolatoknak mi lehet a szerepe a 

sejtoszt·d§s menet®ben, ahogyan azt sem, hogy milyen hat§sa lehet a nºv®ny egyedfejlŖd®s®re 

n®zve. A jelenlegi ismereteink t¿kr®ben felt®telezhetŖ, hogy az LBD g®nek a sejtoszt·d§s ®s az 

ut·dsejtek ®r®si folyamatainak ºsszehangol§s§ban j§tszanak kulcsfontoss§g¼ szerepet. Ezek a 

mechanizmusok alig ismertek m®g l¼dfŤben is, egyszikŤekkel kapcsolatban pedig m®g 

kevesebbet tudunk. Ennek ismeret®ben ®rthetŖ, mi®rt ker¿ltek ®rdeklŖd®s¿nk kºz®ppontj§ba az 

LBD g®nek ®s a sejtciklus-szab§lyoz§s fŖszereplŖi, ®s mi®rt vizsg§ljuk Ŗket egy olyan, m§ra 

m§r elfogadott egyszikŤ modellrendszerben, mint a sz§lkaperje.  
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2. C®lkitŤz®sek 

Az LBD g®nek, kºszºnhetŖen sokr®tŤ szerepkºr¿knek ®s nºv®nyspecifikus voltuknak, az 

ut·bbi ®vek intenz²vebben tanulm§nyozott g®njei kºz® ker¿ltek. Megismer®s¿k lehetŖs®get 

ny¼jt nemcsak a meriszt®m§k ®s fejlŖdŖ szervek hat§r§n mŤkºdŖ molekul§ris mechanizmusok 

m®lyebb meg®rt®s®hez, de min®l tºbb nºv®nyfajra kiterjedŖ vizsg§latuk a nºv®nyi 

egyedfejlŖd®s evol¼ci·j§ba is betekint®st enged. EbbŖl a c®lb·l sz§mos §tfog· publik§ci· 

sz¿letett az LBD transzkripci·s faktorokr·l, nemcsak l¼dfŤvel v®gzett k²s®rletekbŖl (Shuai ®s 

mtsai, 2002), hanem olyan haszonnºv®nyekkel kapcsolatban is, mint pl. az alma (Malus 

domestica) (Wang ®s mtsai, 2013), paradicsom (Solanum licopersicum) (Wang ®s mtsai, 2013), 

a borszŖlŖ (Vitis vinifera) (Cao ®s mtsai, 2016), egyszikŤek kºz¿l pedig a rizs (Oryza sativa) 

(Yang ®s mtsai, 2006) ®s a kukorica (Zea mays) (Zhang ®s mtsai, 2014). Ezzel egy¿tt az 

egyszikŤekben megtal§lhat· LBD g®nekrŖl igen kev®s ismeret §ll rendelkez®s¿nkre. Munk§nk 

sor§n egyik c®lunk ®ppen ez®rt a g®ncsal§d felt®rk®pez®se a sz§lkaperj®ben, mint kal§szos 

gabonaf®l®ink modellnºv®ny®ben. Ezzel kapcsolatban h§rom l®nyeges c®lkitŤz®s¿nk volt: 

1. Az LBD transzkripci·s faktorokat k·dol· g®nek azonos²t§sa a sz§lkaperje 

(Brachypodium distachyon) genomj§ban. 

2. A sz§lkaperje LBD transzkripci·s faktorainak r®szletes filogenetikai anal²zise, 

rokons§gi kapcsolatainak ºsszehasonl²t§sa m§s fajokban m§r azonos²tott LBD 

transzkripci·s faktorokkal. 

3. A sz§lkaperje LBD transzkripci·s faktorait k·dol· g®nek szervspecifikus 

kifejezŖd®s®nek vizsg§lata, r®szletes expresszi·s profil k®sz²t®se ®s a kapott 

mint§zatok ºsszehasonl²t§sa m§s nºv®nyfajok LBD g®njeinek m§r ismert 

kifejezŖd®s®vel. 

B§r konkr®t bizony²t®kokkal m®g nem t§masztott§k al§, az eddigi kutat§sok alapj§n ¼gy 

tŤnik, a LOB-domain transzkripci·s faktorok a sejtoszt·d§si ®s differenci§l·d§si folyamatok 

hat§r§n teremtenek egyens¼lyt. A tov§bbiakban a sz§lkaperje azonos²tott LBD g®njei kºzºtt 

k®t olyan g®nre f·kusz§ltunk, melyek a legnagyobb homol·gi§t mutatt§k a Medicago 

truncatula m§r eml²tett MtCPP1 g®nj®vel. Kor§bbi vizsg§lataink tanuls§ga alapj§n az MtCPP1 

§ltal k·dolt LOB-domain transzkripci·s faktor kºlcsºnhat§sban §llhat a Medicago A2 t²pus¼ 

mitotikus ciklinj®vel. Tekintettel arra, hogy a Medicago A2 ciklinje bizony²tottan szerepet 

j§tszik a gyºk®r periciklus sejtjeinek reaktiv§l§s§ban (Roudier ®s mtsai, 2003), kapcsolata az 

LBD transzkripci·s faktorokkal meghat§roz· lehet a gyºk®rfejlŖd®s szempontj§b·l. 
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K²v§ncsiak voltunk arra, hogy hasonl· kapcsolatok lehetnek-e sz§lkaperj®ben is? Ennek a 

k®rd®skºrnek a vizsg§lat§hoz kapcsol·d· c®lkitŤz®s¿nk az al§bbi volt: 

4. A Medicago sativa A2 ciklin sz§lkaperj®ben megtal§lhat· legkºzelebbi homol·gja 

®s a Medicago truncatula MtCPP1 sz§lkaperj®ben megtal§lhat· legkºzelebbi 

homol·gjai kºzºtti kºlcsºnhat§s tesztel®se ®lesztŖ kettŖs-hibrid rendszerben. 
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3. Anyag ®s m·dszer 

3.1 A sz§lkaperje LBD transzkripci·s faktorainak in silico vizsg§lat§hoz kapcsol·d· 

m·dszerek 

3.1.1 A sz§lkaperje LBD transzkripci·s faktorokainak azonos²t§sa 

 A sz§lkaperje (Brachypodium distachyon) LBD transzkripc·s faktorainak azonos²t§s§hoz 

k®tf®le megkºzel²t®st alkalmaztunk. ElsŖk®nt a l¼dfŤ (Arabidopsis thaliana) TAIR10 

(https://www.arabidopsis.org/) adatb§zis§ban megtal§lhat· LBD transzkripci·s faktorok 

konzerv§lt domain-mot²vum§nak aminosav-szekvenci§it haszn§ltuk referenciak®nt a 

sz§lkaperje teljes proteom-adatb§zis§val szembeni §tfog· BLAST (Basic Local Alignment 

Search Tool) szekvencia-hasonl·s§gon alapul· anal²zishez. Az ehhez sz¿ks®ges sz§lkaperje 

proteom a Phyzozome v12 (http://phytozome.jgi.doe.gov/pz/portal.html) port§lr·l 

hozz§f®rhetŖ, a B. distachyon v3.1 verzi·j¼, legfrissebb genom-illeszt®sen alapul· szekvencia-

adatb§zisb·l sz§rmazott. A protein BLAST alap¼ keres®shez a Phytozome v12 port§l 

szekvencia-illesztŖ programj§nak alap be§ll²t§sait haszn§ltuk, a tal§latok maximaliz§l§sa 

®rdek®ben E=1-e003 (expected value) hat§r®rt®k megad§s§val. M§sodik l®p®sk®nt a BLAST 

keres®s eredm®nyek®nt kapott lehets®ges LBD feh®rje-szekvenci§kat a Pfam 

(http://pfam.xfam.org/) ®s a SMART (http://smart.embl-heidelberg.de/) port§l domain-elemzŖ 

programjainak alap be§ll²t§saival vizsg§ltuk tov§bb a konzerv§lt szekvencia-mot²vumok 

azonos²t§s§hoz. V®geredm®ny¿l azokat a feh®rj®ket tekintett¿k egy®rtelmŤen LBD 

transzkripci·s faktornak, melyek a Pfam adatb§zis PF03195 (DUF260-domain of unknown 

function) csal§dj§ba sorol·dtak. A beazonos²tott feh®rj®k teljes aminosav-szekvenci§i ®s az 

Ŗket k·dol· g®nek nukleotid-sorrendje,  a g®nek predikt§lt szerkezete a disszert§ci· digit§lis 

mell®kletek®nt megtekinthetŖ (elektronikus_mell®klet1). 

3.1.2 Az LBD transzkripci·s faktorok rokons§gi kapcsolatainak vizsg§lata 

 Az elŖzŖ pontban v§zolt adatb§zis-keres®s eredm®nyek®nt kapott LBD 

feh®rjeszekvenci§k ismeret®ben megvizsg§ltuk a kºzºtt¿k fenn§ll· rokons§gi kapcsolatokat.  

A filogenetikai kapcsolatokat szeml®ltetŖ tºrzsfa alapj§t a sz§lkaperje LBD transzkripci·s 

faktorok domain-strukt¼r§j§nak aminosav-szekvenci§ja adta. A rokons§gi fa megalkot§sa a 

MAFFT (Multiple Alignment using Fast Fourier Transform) szekvencia-illesztŖ program 

(http://www.ebi.ac.uk/Tools/msa/mafft/) §ltal k®sz²tett illeszt®s alapj§n tºrt®nt. A szekvenci§k 

ºsszerendez®s®hez az al§bbi param®tereket haszn§ltuk: az illeszt®st befoly§sol·, de nem 

konzerv§lt aminosavak kºzºtti h®zagok kik¿szºbºl®se ®rdek®ben a h®zagok pontoz§s§n§l (gap 

http://www.ebi.ac.uk/Tools/msa/mafft/
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penalty) magas ®rt®keket §ll²tottunk be (gap open penalty = 3, gap extension penalty = 1), 

szubsztit¼ci·s modellk®nt a BLOSUM62 (BLOcks SUbstitution Matrix) hasonl·s§gi m§trixot 

v§lasztottuk. Az ²gy kapott szekvencia-illeszt®s alapj§n a tºrzsf§t Ăszomsz®d-ºsszevon·ò 

(Neighbour Joining- NJ) m·dszerrel alkottuk meg. A neighbour joining alap¼ filogenetikai 

rekonstrukci·hoz sz¿ks®ges evol¼ci·s t§vols§g (distance) becsl®s®hez az un. p-distance 

param®rert §ll²tottuk be. A tºrzsf§t a MEGA6 szoftver seg²ts®g®vel §br§zoltuk 

(http://www.megasoftware.net) (Tamura ®s mtsai, 2013). A kapott tºrzsfa megb²zhat·s§g§nak 

tesztel®se bootstrap pr·b§val, 1000 ism®tl®sben tºrt®nt. 

A fent ismertetett m·dszerekkel azonos m·don megvizsg§ltuk a sz§lkaperj®ben 

azonos²tott LBD transzkripci·s faktorok ®s m§s fajokb·l m§r ismert LBD transzkripci·s 

faktorok kºzºtti filogenetikai kapcsolatokat is. A vizsg§lathoz a sz§lkaperje mell® h§rom 

m§sik fajt vontunk be: a kºzeli rokons§g miatt a kukoric§t (Zea mays) ®s a rizst (Oryza sativa), 

k®tszikŤek kºz¿l pedig a l¼df¿vet (Arabidopsis thaliana) v§lasztottuk ki. Az anal²zishez ebben 

az esetben is az eml²tett fajok LBD transzkripci·s faktorainak konzerv§lt domain-mot²vum§t 

reprezent§l· aminosav-szekvenci§kat haszn§ltuk fel.  

3.1.3 Genom szintŤ vizsg§latok: genom synteny ®s duplik§ci·s esem®nyek vizsg§lata 

A sz§lkaperje teljes genomj§nak synteny-anal²zise ®s g®nduplik§ci·s esem®nyeinek 

vizsg§lata a Plant Genome Duplication Database (http://chibba.agtec.uga.edu/duplication) 

adatai alapj§n k®sz¿ltek (Lee ®s mtsai, 2013). A reprezentat²v diagram a PLAZA v3.0 port§l 

online el®rhetŖ grafikus eszkºz®vel k®sz¿lt (http://bioinformatics.psb.ugent.be/plaza) (Proost 

®s mtsai, 2009, 2015). 

3.2 Az LBD g®nek expresszi·s profilj§nak vizsg§lat§hoz kapcsol·d· m·dszerek 

3.2.1 Nºv®nyek nevel®se 

A sz§lkaperje (Brachypodium distachyon) genomj§ban azonos²tott LBD g®nek 

kifejezŖd®s®nek vizsg§lat§hoz a nagy pontoss§g¼, megszekven§lt genommal b²r·, m®rs®kelten 

stressztoler§ns Bd21-es ºkot²pust v§lasztottuk. A magokat a cs²r§z§s idŖpontj§nak 

szinkroniz§l§sa ®rdek®ben ki¿ltet®s elŖtt n®gy-ºt napig sºt®tben, nedves talajra helyezve, petri 

cs®szs®ben, 4
o
C-on sztratifik§ltuk. A magokat ezt kºvetŖen homok-perlit 2:1 ar§ny¼ 

kever®k®be ¿ltett¿k, a nºv®nyeket norm§l kºr¿lm®nyek kºzºtt, nºv®nynevelŖ kamr§ban 

nevelt¿k. Fotoperi·dus: 18h megvil§g²t§s/ 6 ·ra sºt®t, f®nyerŖss®g: 250 Õmol*m
-2
*s

-1
. 

HŖm®rs®klet: §lland· 21-22 
o
C. Relat²v p§ratartalom: 60-65%. Az optim§lis v²zell§t§s 

®rdek®ben a nºv®nyeket a mintagyŤjt®sig a nevelŖkºzeg 80%-os v²ztartalma mellett nevelt¿k. 

http://chibba.agtec.uga.edu/duplication
http://bioinformatics.psb.ugent.be/plaza
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(A nevel®shez haszn§lt homok-perlit relat²v 100%-os v²zkapacit§sa 260-265 g/kg). A 

mintav®tel h§rom k¿lºnbºzŖ kor¼ nºv®nypopul§c·b·l tºrt®nt: a vegetat²v szervek 14 napos 

nºv®nyekbŖl, a generat²v szervek ®s a z§szl·slev®l 28 napos nºv®nyekbŖl, m²g a k¿lºnbºzŖ 

fejletts®gi st§dium¼ magok 40-45 napos nºv®nyek kal§szaib·l sz§rmaztak (a nºv®nyek kora 

alatt a cs²r§z§st·l eltelt idŖ ®rtendŖ) (6. §bra). A mint§k r®szletes le²r§sa ®s a mintav®tel menete 

a 3.2.2 fejezetben ker¿l ismertet®sre. 

  

6. §bra. A) 14 napos Brachypodium distachyon nºv®nyek; B) 27-28 napos, vir§gz· 

Brachypodium distachyon nºv®nyek. (A nºv®nyek kora a cs²r§z§st·l eltelt idŖt jelºli.) A feh®r 

vonal 2 cm-t jelºl. 

A nedvess®gtartalom ®s a megfelelŖ t§panyagok ut§np·tl§s§t Hoagland-t§poldattal (0,5x) 

a nevel®s teljes idŖtartam alatt naponta biztos²tottuk. 

Hoagland-t§poldat (1x): 

NH4H2PO4   150 mg/l 

Ca(NO3)2 x4 H2O  656 mg/l 

MgSO4 x 7 H2O   240 mg/l 

KNO3    606 mg/l 

Fe-EDTA   2,5 ml/l 

Mikroelem-tºrzsoldat  1 ml/l 

Mikroelem-tºrzsoldat ºsszet®tele: 

H3BO4    2,86 mg/l 

CuSO4 x 5 H2O   0,08 mg/l 

Na2MoO4   0,03 mg/l 

ZnSO4 x 7 H2O   0,22 mg/l 

MnCl2 x 4 H2O   1,81 mg/l 

 










































































































































































