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Összefoglalás 

 

A huminsavak, mezőgazdasági termelésben való felhasználása világszerte több 

évtizedes múltra tekint vissza és számos tudományos kutatás támasztja alá a vegyületek 

jótékony hatásait. Makro- és mikroelemekkel kombinált alkalmazásukról azonban 

kevesebb információ áll rendelkezésre. Tanulmányunk célja volt a huminsavak bórral 

és kénnel kombinált oldatának hatásvizsgálata a genetika modern eszközeivel. Next 

Generation Sequencing (NGS) technikával genomszintű transzkriptomikai 

elemzéseket végeztünk és megállapí tottuk, hogy a huminsavak tápelemekkel 

kombinált alkalmazása számos növényi biokémiai folyamatot pozití van befolyásol. 

Jótékony hatásai kiterjednek a fotoszintézis és a sejtlégzés egyes szakaszaira, valamint 

érintik a riboszomális gének egy részének működését is. A szakirodalomban korábban 

megjelent megállapí tások közül azonban, a huminsavak egyedi vagy kombinált 

felhasználásából származtatható további pozití v hatásokat (pl. stresszoldó, 

antioxidáns hatások stb.) génszinten nem sikerült igazolnunk. Vizsgálatainkkal 

mélyebb betekintést nyújtunk és magyarázatot aduk a huminsavas oldatok 

alkalmazásakor tapasztalható néhány növényfiziológiai folyamatot érintő változás 

transzkriptomikai hátterére. 

 

Kulcsszavak: huminsavak, bór, kén, transzkriptomika, NGS, növényi válaszreakciók 
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Summary 

 

The use of humic acids in agricultural production worldwide dates back several 

decades and numerous scientific studies support the beneficial effects of the 

compounds. However, less information is available about their combined use with 

macro- and microelements. The aim of our study was to investigate the effects of 

humic acids combined with boron and sulfur using modern genetic tools. We 

performed genome-level transcriptomic analyses using the Next Generation 

Sequencing (NGS) technique and found that the combined use of humic acids with 

nutrients positively influences several plant biochemical processes. Its beneficial 

effects extend to certain stages of photosynthesis and cellular respiration, and also 

affect the function of some ribosomal genes. However, among the findings previously 

published in the literature, at the gene level we were unable to confirm additional 

positive effects (e.g. stress-relieving, antioxidant effects, etc.) that can be derived 

from the individual or combined use of humic acids. Our studies provide deeper 

insight and explain the transcriptomic background of changes in some plant 

physiological processes observed upon application of humic acid solutions. 

 

Key words: humic acids, boron, sulphur, transcriptomics, NGS, plant responses 

 
 

Bevezetés 
 

A humuszanyagok, növényi és állati eredetű anyagokból képződnek fizikai, 
kémiai, enzimatikus és mikrobiológiai átalakulások közben, az úgynevezett 
humifikációs (humuszképző) folyamat során. A könnyen lebomló szerves anyagok 
optimális körülmények mellett gyorsan mineralizálódnak és szervetlen anyagokká 
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alakulnak. A nitrogéntartalmú anyagok a nehezen lebomló vegyületek jelentős 
részével egyesülnek, és kémiai polimerizációval nagy molekulatömegű, sötét 
szí nű, viszonylag stabil új vegyületekké, úgynevezett humuszanyagokká 
alakulnak. A humin anyagokat pH-függő oldhatóságuk alapján három csoportba 
sorolhatjuk: huminsavak (HS), fulvosavak (FS) és huminok (HU) (de Melo et 
al. 2016). 

Mind az elsődleges (pl. fotoszintézis), mind a másodlagos anyagcsere-
folyamatokat (pl. stresszhatások elleni védekezésben szerepet játszó vegyületek 
termelődése) nagymértékben befolyásolják a humin- és fulvosav tartalmú oldatok 
(Rose et al. 2014, Billingham 2015, Laskosky et al. 2020, Nardi et al. 2021).  

A fotoszintézis az egyik olyan asszimilációs folyamat, amely nagymértékben 
meghatározza a növényi termés mennyiségét. A huminsavval kezelt növények 
leveleinek klorofill-a és klorofill-b tartalma lényegesen magasabb, mint a 
kezeletlen növényeké. A viszonylag magasabb klorofilltartalom miatt a 
fotoszintézis fényszakasza jobban működik, ezáltal megnő a nettó 
fotoszintézis sebessége (Chen et al. 2004, Delfine et al. 2005, Bybordi és 
Ebrahimian 2013, Fan et al. 2014). 

A humin- és fulvosavas kezelés azonban csak megfelelő mikroelem-ellátás 
mellett lehet eredményes. A klorofillmolekulák központi magja a magnézium, 
a fény megkötésében fontos szerepet játszó fotokémiailag aktí v centrumok 
vasat, ként, mangánt és kalciumot tartalmaznak. A fényelnyelést követően a 
növényben végbemenő átalakulási folyamatokban szerepet játszó egyes 
vegyületek (pl. citokrómok, plasztocianin, ferredoxin stb.) vasat, ként és rezet 
is tartalmaznak. A fényperiódus végén keletkező energia a növények ATP-
molekuláihoz kötődik, mely vegyülethez jelentős mennyiségű foszfor 
szükséges (Simkin et al. 2020).  

A CO2 átalakulása szerves anyaggá az enzimatikus szakaszban megy végbe 
(Sherin et al. 2022). Az ebben a szakaszban termelődő enzimek – mind a C3, 
mind a C4 növényekben – tartalmaznak magnéziumot. Chen et al. (2022) 
kukoricanövényeket neveltek cserépben, két HS ellátási szinten. Az eredmények 
azt mutatták, hogy a talajban javult a foszfor, kálium, vas és magnézium 
elérhetősége, valamint nőtt a RuBisCO és ATP-szintáz enzimek aktivitása. 

A huminsavak növelik a növények tápanyagfelvételét is azáltal, hogy 
kelátot képeznek, és a mikrotápanyagokat a növényekhez szállí tják (Faralli 
et al. 2019). Kelátképző tulajdonsága elősegí ti a bevitt elemek hasznosulását, 
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a HS-tartalmú termékek adagolásával pedig az enzimek működése is 
előnyösen befolyásolható. 

Souza et al. (2022) azt találták, hogy a huminsavak kulcsfontosságú 
szabályozó szerepet játszanak a növényi válaszokban, integrálva a hormonális 
jelátviteli és visszacsatolási utakat.  

A kutatások kezdete óta ismert, hogy a huminsavas vegyületek növelhetik 
a növények ellenállását bizonyos stresszhatásokkal szemben – például ví zhiány, 
szélsőséges hőmérséklet vagy ozmotikus változások –, mezőgazdasági 
felhasználásuk is ezen a védőtulajdonságon alapul. Kí sérleti vizsgálatok azt is 
bebizonyí tották, hogy a kezelések növelik a növények stressz-ellenállóságát, 
elsősorban az olyan antioxidáns enzimeknek köszönhetően, mint a 
szuperoxid-diszmutáz (SOD), a peroxidázok (POD) és a kataláz (CAT). Ezek 
az enzimek semlegesí tik az élő szervezetekben termelődő reaktí v 
oxigénformákat (ROS), és antioxidáns funkciót töltenek be. Meng et al. 
(2023) évelő perje növényeket kezeltek huminsavval. Azt találták, hogy a HS-
kezelések növelték az aszkorbát-peroxidáz (APX), a kataláz (CAT), a peroxidáz 
(POD) és a szuperoxid-diszmutáz (SOD), valamint a brassinoszteroid (BR) 
szintjét a növényekben. 

A megnövekedett antioxidáns enzimaktivitás megakadályozza a káros 
lipid-peroxidációs folyamatokat. Számos kutató végzett huminsavakkal 
vizsgálatokat, és pozití v génszintű változásokat mutatott ki az antioxidáns 
válaszokban (Albiach et al. 2001, El-Bassiouny et al. 2014, Mukherjee et al. 
2014, Khodair és Abd El-Rahman 2021, Aly et al. 2022). A sikimisav-út olyan 
vegyületeket termel, amelyek felelősek a stressz-okozta sérülések gyógyulásáért és 
a sérült szövetek fertőtlení téséért (pl. fenolok stb.). Kandil et al. (2017) a 
huminsavas kezelés következtében megnövekedett fenolvegyület-tartalmat 
mutatott ki búzában. 

Napjainkban egyre inkább terjed a huminsavas készí tmények makro- és 
mikroelemekkel történő kombinált alkalmazása, kelátképző tulajdonságuk és 
feltételezett szinergista hatásaik kihasználása érdekében. A mezőgazdasági 
felhasználású huminsavas növénykondicionáló oldatok mellett a kombinációk 
közül emlí tésre érdemesek a nitrogénnel, bórral és kénnel, valamint akár 
többféle aminosavval stb. dúsí tott készí tmények is. Ezek közül néhány élettani 
hatását már vizsgáltuk és eredményeinket Decsi et al. (2024) publikációjában 
tettük közzé.  
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A forgalomban lévő készí tmények a HS mellett célzottan tartalmazzák az 
egyes makro- vagy mikroelemeket, hiszen mindegyik más életfolyamatot 
befolyásol, más biokémiai útvonalakra van hatással.  

A bór szerepe például közismerten sokrétű. Részt vesz a jelátviteli 
folyamatokban, mellyel hormonális hatásokat is indukál. Elősegí ti a 
szénhidrátok szintézisét, de a növényi sejtfalak stabilitásának megőrzésében 
– ezáltal a stresszhatások elleni védekezésben – is jelentős szerepe van.  
Szabályozza más ionok felvételét és a transzspirációt. A termékenyülési 
folyamatok egyik kulcsa, mivel jótékonyan befolyásolja a pollenképződést, 
valamint a pollentömlő növekedését (Decsi 2023a).  

El-Hoseiny et al. (2020) mangófákon vizsgálta a HS és a bór egyedi és 
kombinált hatásait. A HS és a bór hatékonyan javí totta a fák növekedését, 
virágzását, hozamát és a gyümölcs minőségét. Ebből a szempontból a HS 
hatékonyabb volt, mint a bór. A két anyag együttes használata a fa általános 
fiziológiai állapota és az éves termelékenysége szempontjából felülmúlta az 
egyedi alkalmazás hatását. A megfigyelt eredmények a fák fotoszintetikus 
pigmentjei, tápanyagok, szerves oldott anyagok és fitohormonok – például 
auxinok, gibberellinek és citokininek – növekedésének a következményei. 
Hasonlóan jó eredményekről számolt be Mosa et al. (2015) almában, illetve 
Rehab et al. (2019) cukorrépában.  

Shalaby és El-Messairy (2018) erősen sóstresszes termőközegben vizsgálták a 
huminsavak bórral kombinált hatásait, dinnye növényeken. Eredményeik 
szerint a kezelt növényeknél 22%-os termésnövekedést mértek a kontroll 
állományokhoz képest. Emellett a dinnye a hossznövekedésében és a 
klorofilltartalmában is javulást mutatott, valamint növekedett a levelek 
tápanyagtartalma (N és K) és a gyümölcsök összes oldható szárazanyag-
tartalma, miközben csökkent a levelekben felhalmozott nátrium és kloridionok 
mennyisége. 

A kén szintén közismert stresszoldó hatású makroelem, mely egyben a 
kéntartalmú aminosavak alkotóeleme is. Diszulfid hidak kialakí tására képes, 
melyek a fehérjék felépí tésében játszanak szerepet. A szulfhidril csoportok 
pedig olyan fontos biokémiai folyamatokban vesznek részt, mint a zsí rsav-
anyagcsere vagy a citromsavciklus (Decsi 2023b). 

A huminsavak hatására a kéntartalmú glutation szintje megemelkedik a 
szövetekben. A glutation egy esszenciális endogén antioxidáns vegyület, 
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amelyet a növények állí tanak elő. Segí ti a szervezet védekezését a szabad 
gyökök és más káros elektrofil vegyületek ellen azáltal, hogy hozzájuk kötődve 
eliminálja a peroxidok káros hatásait (Shehata et al. 2011). A glutation redukált 
formáját a reaktí v oxigénformák (ROS) egyik legfontosabb semlegesí tőjének 
és a sejtszintű detoxifikáció egyik leghatékonyabb természetes fegyverének 
tartják. 

A HS alkalmazásával kapcsolatosan több kutatócsoport is megerősí tette a 
vegyületcsalád pozití v hatását a glutation bioszintézisre (Vaccaro et al. 2015, 
Shehata és Abdel-Wahab 2018). 

A szinergista hatás a HS és kén kombinált alkalmazásakor a stresszhatások 
enyhí tésében is megmutatkozott. Belal et al. (2019) árpában végzett kí sérletei azt 
mutatták, hogy a HS és kén, különböző arányú kijuttatása javí totta a szikes, 
meszes talajviszonyok káros hatásait, mí g a talaj szervesanyag-tartalma és egyes 
felvehető tápanyagok (pl. P, Fe, Mn, Cu és Zn) mennyisége jelentősen 
megnőtt a kombinált kijuttatást követően. 

A HS és kén kombinált alkalmazásának hozamfokozó hatásáról számol be 
búzában Ali (2014) és napraforgóban Imran et al. (2023). 

Az irodalmi adatok tanulmányozása után szántóföldi kí sérleteket állí tottunk 
be. Különböző összetételű huminsavas oldatok felhasználásával alapozó 
(priming) kezeléseket végeztünk kukoricanövényeken. A kezelések hatására 
bekövetkező mRNS profilváltozásokat bioinformatikai transzkriptom analí zissel 
elemeztük a Next-Generation Sequencing (NGS) technika segí tségével. Célunk 
volt a kezelések által aktivált biokémiai anyagcsere-folyamatok pontosabb 
megismerése, a felülexpresszált gének azonosí tása, és a HS+B+S kombináció 
növényekre gyakorolt szerteágazó hatásainak génszintű elemzése.  
 

Anyag és módszer 
 
Növényanyagok 
A Magyar Agrár- és Élettudományi Egyetem Keszthelyi Georgikon Campusán 
P9718E WAXY hibridkukorica növényeket termesztettünk szántóföldi 
körülmények között. A területen jellemzően Ramann-féle barna erdőtalaj 
található. A szántott réteg 25–30 cm hosszú volt, humusztartalma 1,5%; pH-ja 
7,2. A 8 db 100 m2-es kisparcellát az üzemitábla leghomogénebb részében 
jelöltük ki, ahol a növényállomány is egyöntetű volt. A sortávolság 70 cm, a 
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tőtávolság 20 cm, mí g a vetésmélység 5 cm volt. A 100 m2-es parcellák 10× 10 
m oldalhosszúságú, négyzet alakú területet jelentettek, parcellánként 15 sor 
növénnyel.  Két kezelést használtunk (HS+B+S oldatkombináció és kontroll), 
négy ismétlésben, randomizált blokk elrendezésben. A nyolc azonos méretű 
parcellából 4-et kontrollként (KO) hagytunk meg, 4-et pedig HS+B+S 
oldatkombinációval kezeltünk. 

A bioinformatikai vizsgálatokhoz a jól fejlett, egészséges kukorica 
növényekből kezelésenként 4–4 ismétlésben (összesen 4 kontroll és 4 kezelt 
növényről származó levélminta parcellánként) 30–50 mg-os levélmintát 
gyűjtöttünk – steril csipesz segí tségével a felső harmadba eső levélemeletek 
egyikéről, mivel a fiatalabb levelek egységnyi levélterületre vonatkoztatva 
nagyobb mennyiségű RNS-tartalommal rendelkeznek. A növényekről gyűjtött 
levélmintákat 2 ml-es eppendorf mintatároló csövekbe helyeztük és 1 ml 
RNALater (Invitrogen by Thermo Fisher Scientific Inc., Waltham, MA, USA) 
oldatban tartósí tottunk -20 °C-on a gyűjtéstől a szekvenálásig. A tartósí tó 
folyadék lehetővé teszi a pillanatnyi állapot rögzí tését és az RNS bomlásának 
gátlását. 

A kezeléseket 2022. június és július 10-én végeztük el, 5 l/ha kombinált 
oldattal. A növénykondicionáló szerek kijuttatását Straus Austria 
akkumulátoros háti permetezővel végeztük. A permetező hagyományos 
porlasztású, kis nyomáson működő gép, a permetlé-tartály nagysága 16 liter. 

A kombinált oldat összetétele a következő volt: az oldott HS-tartalom: 0,6 
m%, kéntartalom: 1,2 m/V%, bórtartalom: 0,5 m/V%. A kí sérlethez szükséges 
oldatot laboratóriumi körülmények között állí tottuk elő melyhez 
gilisztahumuszból és tőzegből előállí tott, 0,6 m%-os huminsav oldatot 
vásároltunk (Huminisz Kft.) és az oldatban feloldottuk a kí vánt 
koncentrációjúra higí tott kristályos kálium-szulfát és bórsav hatóanyagokat. 
Az alkalmazott tiszta kén (Wang et al. 2023) és bórkoncentrációt (Tahir et al. 
2012) a növényfaj igényeihez igazodva, a szakirodalmi adatok alapján 
számí tottuk ki. 

A termesztési gyakorlatban a kukoricatermesztők a növény 6–12 leveles 
állapotáig, május-június hónapban a csődifferenciálódás elősegí tése 
érdekében, mí g cí merhányás kezdetén, virágzáskor, július-augusztus 
hónapban a termékenyülés, terméskötődés, termésképzés segí tése céljából 
alkalmaznak bórtartalmú készí tményeket. Általánosan elfogadott a 
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kéntartalmú készí tményekkel történő kombinált kijuttatás is, mivel ez utóbbi 
tápelemnek stresszoldó szerepet tulajdoní tanak. 
 
Transzkriptomikai elemzések 
Két nappal a vegetatí v fázisban lévő növényállományok második priming 
kezelése után (BBCH 51-55) mindkét kezelésből (HS+B+S, KO) 4–4 növényről 
származó, növényenként 30–50 mg levelet gyűjtöttünk. A mintákat 1–1 ml 
RNALater (Invitrogen, Thermo Fisher Scientific Inc., Waltham, MA, USA) 
oldatba helyeztük, és a további feldolgozásig -20 °C-on tároltuk. Az mRNS-t 
RIN≥7 teljes RNS-t tartalmazó levélszövetmintákból tisztí tottuk 
paramágneses NEXTFLEX® Poly(A) Beads 2.0 gyöngyökkel, majd 
fragmentáció után a NEXTFLEX® Rapid Directional RNA-Seq 2.0 kit 
segí tségével szál-specifikus NGS könyvtár-előkészí tést végeztünk (Tsai et al. 
2015). Az elkészült egyesí tett könyvtárakat Illumina NovaSeq 6000 
genomszekvenáló platformon szekvenáltuk (van Dijk et al. 2014). A nyers 
leolvasások elérhetőek az NCBI nyilvános adatbázisában: Net1 – kontroll, 
Net2 – HA+B+S. 

A szekvenálásból származó nyers leolvasásokat minőségellenőrzésnek 
vetettük alá, az alacsony minőségű régiókat eltávolí tottuk, és a leolvasásokat 
FastQC (Net3) és Trimmomatic szoftverek segí tségével szűrtük (Net4) 
(Bolger et al. 2014). A következő lépésben az előszűrt és minőségileg 
megfelelő rövid leolvasásokból egy ún. de novo transzkriptomot 
rekonstruáltunk referencia genom nélkül, a Trinity szoftver segí tségével 
(Net5) (Grabherr et al. 2011). A Trinity szekvencia-összeszerelő szoftver 
képes rövid nukleotidszekvenciákat hosszabb kontigokká összeállí tani. 

A de novo transzkriptom összes kontigját az OmicsBox BioBam 
programcsomag által használt CloudBlast szekvenciaillesztő programmal 
azonosí tottuk (OmicsBox 2019). A GO (gene Ontology) kifejezéseket ezután 
a Blast2GO szoftver segí tségével társí tottuk (Net6) (Götz et al. 2008) a 
blasztolt szekvenciákhoz. Ezután funkcionális annotációt végeztünk 
EggNOG-mapper segí tségével, amely alkalmas új, eddig ismeretlen 
transzkriptomok funkcionális annotációjára (Huerta-Cepas et al. 2016). 

A de novo transzkriptom expressziós szintjének becslése szükséges lépés 
a differenciális expressziós elemzés elvégzéséhez. Referencia szekvencia 
hiányában a szoftver letérképezi az átiratokat. A leképezés után a szoftver a 
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génkoordináták figyelembevételével számszerűsí ti a leolvasásokat (Li és 
Dewey 2011). A szoftver egy számlálótábla (count table) kimeneti fájlban 
rögzí ti az eredmények összegzését. 

A páronkénti differenciális expressziós analí zist a NOIseq szoftverrel 
végeztük (Net7) a kontroll és a kezelt minták kontigjai között annak 
meghatározására, hogy mely gének expresszálódnak statisztikailag 
igazolhatóan (p<0,01) az egyes kezelések eredményeként (Tarazona et al. 
2011, 2015). 

A teszt segí tségével a de novo blasztolt, térképezett, annotált 
transzkriptom adataival összevetve a kezelt állományok down- és upregulált 
szekvenciái közül kiválasztottuk azokat, amelyek alul- vagy 
felülreprezentáltak, azaz olyanok, amelyek az átlagosnál kisebb vagy nagyobb 
mennyiségben vannak jelen a kezelt, mint a kontroll állományokban. 
Molekuláris funkcióik alapján csoportosí tottuk őket, és segí tségükkel jobban 
megértettük kezeléseink biológiai funkciókra gyakorolt hatását (Al-Shahrour 
et al. 2004, Subramanian et al. 2005). 

A kezelések hatására megváltozott biokémiai folyamatok és biológiai 
mechanizmusok azonosí tására kombinált útvonal-analí zist használtunk a 
következő két nyilvános adatbázis, a Plant Reactome (Fabregat et al. 2018) és 
a KEGG (Kanehisa és Goto 2000) segí tségével. 
 

Eredmények  
 
Transzkriptomikai elemzések 
A nyers leolvasásokból előszűrés és minőségi ellenőrzés után in silico 
összeállí tottunk egy de novo szupertranszkriptumot (TSA), mely 1731 
hosszabb szekvenciát (kontigot) eredményezett (elérhető az NCBI nyilvános 
adatbázisában – Net8). 

A TSA valamennyi kontigját azonosí tottuk és megállapí tottuk, hogy a 
kontigok jelentős része kukoricából (Zea mays L.) származik. Sok azonosí tott 
szekvencia a transzlációs folyamatokban (pl. enzimképzésben) résztvevő gén, 
és emellett megfigyelhető volt a kezelések hatására expresszálódott gének, 
fotoszintézis és sejtlégzés egyes részfolyamataiban való magas részvételi 
aránya is.  
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Az enzimek tekintetében az oxidoreduktázok esetében jelentős a 
transzkriptumok magas száma, ami szintén a redox reakciók aktiválódását 
igazolja. 

A számlálótáblázat a TSA felhasználásával készült. A többszörösen igazí tott 
leolvasások száma 9 206 152 volt a kontroll növényminták, mí g 10 442 557 a 
HS+B+S kombinált kezelést kapott minták esetében. A számlálótábla (count 
table) 1731 hosszabb kontigot eredményezett. 

A számlálótábla segí tségével páronkénti differenciális expressziós 
elemzéseket végeztünk a kontroll, valamint a HS+B+S kezelések között. A 
kontroll és a kezelések közötti összehasonlí tás 808 eltérően kifejezett 
szekvenciát eredményezett igazolhatóan (p<0,01)) az 1731 vizsgált kontigból, 
amelyek közül 383 felfelé és 425 lefelé szabályozott szekvenciát kaptunk.  

A géndúsí tási analí zisek eredményeként a kontroll vs. HS+B+S kezelésből 
113 felül- és 117 alulreprezentált gént kaptunk. Az összehasonlí tás során 
azonosí tottuk az egyes géneket, meghatároztuk a GO kifejezéseiket, és 
elvégeztük funkcionális annotációjukat.  

Az bórral és kénnel kombinált, huminsavat tartalmazó kezelések által 
aktivált gének közül a KEGG adatbázisban 34 és a Plant Reactome 
adatbázisban 29 kapcsolódott különböző biokémiai útvonalakhoz.  

A kezelések hatására aktiválódó gének közül 13 a fotoszintézis bizonyos 
részfolyamataihoz kapcsolódik (1–2. ábra), további 15 a sejtlégzés oxidatí v 
foszforilációs szakaszában aktiválódik (3. ábra), hat pedig a riboszomális 
folyamatokban fordul elő (4. ábra).  

A kapott eredményeket tovább elemezve megvizsgáltuk a kezelések által 
modulált gének szerepét az egyes biokémiai útvonalakban. A kombinált 
útvonalelemzés során azonosí tott szekvenciáinkat a KEGG és a Plant 
Reactome adatbázisokban futtattuk. 

 A fotoszintézis fényfázisában a II. fotorendszerben három gén, az I. 
fotorendszerben egy gén indukálódott a HS+B+S kezelést követően. Ezenkí vül egy-
egy gén megnövekedett expressziója mutatkozik meg a citokróm b6/f 
komplexben, az elektrontranszport láncban és az ATPáz enzimaktivitás 
részfolyamataiban. Utóbbi három részfolyamat enzimaktivitására is pozití v 
hatással volt a kijuttatott növénykondicionáló kezelés (EC 7.1.1.6; EC 1.18.1.2; 
EC 7.1.2.2).   
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1. ábra. A HA+B+S kezelések által a fotoszintézisben aktivált gének 

Megjegyzés: az ábra az OmicsBox szoftver https://www.biobam.com/omicsbox/ Combined 
Pathway Analysis (Kombinált útvonalelemzés) almenüjével készült, és eredeti formájában kerül 
bemutatásra. A kép a kontroll és a kezelt növények között statisztikailag szignifikáns 
kapcsolatokat mutató azonosí tott gének közötti kapcsolatokat szemlélteti. A rövidí tések az adott 
biokémiai útvonal működésében részt vevő összes gént és enzimet (EC-kód osztályozási név) 
jelölik, amelyek közül a szí nekkel jelöltek a kezelés hatására jelentős változáson mentek keresztül. 
Az utóbbiak részletes elemzése a szövegben található. 

Figure 1. Genes activated by the HA+B+S treatments in photosynthesis. Note: The figure was generated 
using the Combined Pathway Analysis submenu of the OmicsBox software https://www.biobam.com/ 
omicsbox/, and it is presented in its original form. The image visualizes the relationships among the 
identified genes that are statistical significant between the control and treated plants. The abbreviations 
represent all genes and enzymes (EC code classification name) involved in the functioning of the given 
biochemical pathway, of which those marked in color underwent a significant change due to the 
treatment. A detailed analysis of the latter can be found in the text. 

 
A fotoszintézis sötét szakasza, melyben a széndioxid megkötése zajlik (2. ábra), 

további három enzim aktiválódásával járt (EC 2.6.1.2; EC 4.1.1.39; EC 3.1.3.11). 
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2. ábra. A szénmegkötés során a HA+B+S kezelések által aktivált gének 

Megjegyzés: az ábra az OmicsBox szoftver https://www.biobam.com/omicsbox/ Combined 
Pathway Analysis (Kombinált útvonalelemzés) almenüjével készült, és eredeti formájában kerül 
bemutatásra. A kép a kontroll és a kezelt növények között statisztikailag szignifikáns 
kapcsolatokat mutató azonosí tott gének közötti kapcsolatokat szemlélteti. A rövidí tések az adott 
biokémiai útvonal működésében részt vevő összes gént és enzimet (EC-kód osztályozási név) 
jelölik, amelyek közül a szí nekkel jelöltek a kezelés hatására jelentős változáson mentek keresztül. 
Az utóbbiak részletes elemzése a szövegben található. 

Figure 2. Genes activated by the HA+B+S treatments in carbon fixation. The figure was generated using 
the Combined Pathway Analysis submenu of the OmicsBox software https://www.biobam.com/ 
omicsbox/, and is presented in its original form. The image visualizes the relationships between the 
identified genes that are statistically significant between the treatments. The abbreviations represent all 
genes and enzymes (EC code classification name) involved in the functioning of the given biochemical 
pathway, of which those marked in color underwent a significant change due to the treatment. A 
detailed analysis of the latter can be found in the text. 

 
Ezenkí vül a kezelések az egyes disszimilatí v folyamatokban is indukáltak 

génexpressziót. A HS+B+S kezelések tizenegy enzimet és négy egyéb gént 
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(három a NADPH-dehidrogenáz, és egy az ATPáz működésében résztvevő 
gén) aktiváltak, amelyek részt vesznek az oxidatí v foszforilációs lépésben (3. 
ábra), amely részfolyamatban a sejtlégzés az ATP-t termeli. 

 
3. ábra. A HA+B+S kezelések által aktivált gének az oxidatív foszforilációban 

Megjegyzés: az ábra az OmicsBox szoftver https://www.biobam.com/omicsbox/ Combined 
Pathway Analysis (Kombinált útvonalelemzés) almenüjével készült, és eredeti formájában kerül 
bemutatásra. A kép a kontroll és a kezelt növények között statisztikailag szignifikáns 
kapcsolatokat mutató azonosí tott gének közötti kapcsolatokat szemlélteti. A rövidí tések az adott 
biokémiai útvonal működésében részt vevő összes gént és enzimet (EC-kód osztályozási név) 
jelölik, amelyek közül a szí nekkel jelöltek a kezelés hatására jelentős változáson mentek keresztül. 
Az utóbbiak részletes elemzése a szövegben található. 

Figure 3. Genes activated by the HA+B+S treatments in oxidative phosphorylation. The figure was 
generated using the Combined Pathway Analysis submenu of the OmicsBox software https://www. 
biobam.com/omicsbox/, and is presented in its original form. The image visualizes the relationships 
between the identified genes that are statistically significant between the treatments. The abbreviations 
represent all genes and enzymes (EC code classification name) involved in the functioning of the given 
biochemical pathway, of which those marked in color underwent a significant change due to the 
treatment. A detailed analysis of the latter can be found in the text.  
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Ezeken kí vül még 4 és 2 – a kezelések hatására – felülreprezentált, indukált 
gént találtunk a riboszómák nagy és kis alegységeiben (4. ábra). 

 

4. ábra. A riboszómális működésben a HA+B+S kezelések által aktivált gének 

Megjegyzés: az ábra az OmicsBox szoftver https://www.biobam.com/omicsbox/ Combined 
Pathway Analysis (Kombinált útvonalelemzés) almenüjével készült, és eredeti formájában kerül 
bemutatásra. A kép a kontroll és a kezelt növények között statisztikailag szignifikáns 
kapcsolatokat mutató azonosí tott gének közötti kapcsolatokat szemlélteti. A rövidí tések az adott 
biokémiai útvonal működésében részt vevő összes gént és enzimet (EC-kód osztályozási név) 
jelölik, amelyek közül a szí nekkel jelöltek a kezelés hatására jelentős változáson mentek keresztül. 
Az utóbbiak részletes elemzése a szövegben található. 

Figure 4. Genes activated by the HA+B+S treatments in the ribosomal functions. The figure was 
generated using the Combined Pathway Analysis submenu of the OmicsBox software https://www. 
biobam.com/omicsbox/, and is presented in its original form. The image visualizes the relationships 
between the identified genes that are statistically significant between the treatments. The abbreviations 
represent all genes and enzymes (EC code classification name) involved in the functioning of the given 
biochemical pathway, of which those marked in color underwent a significant change due to the 
treatment. A detailed analysis of the latter can be found in the text.  
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A növénykondicionáló kezelések eredményeként az útvonalelemzések azt 
mutatták, hogy egyes biokémiai folyamatok aktivitása némileg csökkent, 
melyekben néhány gén felülreprezentált, de leszabályozott volt. Ilyenek 
voltak a kénanyagcsere, a piroszőlősav, porfirin, inozitol-foszfát, metán, 
glutation, tiamin, purin és linolénsav metabolizmus. A kezelések hatása 
nagyobb klaszterekbe szervezte a felszabályozott géneket, amelyek 
jelentősen befolyásolhatják az olyan specifikus biokémiai folyamatok 
működését, mint a fotoszintézis fény- és sötét szakasza (összesen 13 gén) és az 
oxidatí v foszforiláció (15 gén). Összehasonlí tásképpen, a leszabályozott 
gének biokémiai ciklusonként legfeljebb 1–5 gén működését tudták 
elnyomni. Összefoglalva, az általunk vizsgált növénykondicionáló kezelések 
elsősorban a fotoszintézist és a sejtlégzési folyamatokat indukálták (13 és 15 
gén), illetve pozití van befolyásolták a riboszómális folyamatok aktiválódását 
(hat gén). 

 
Értékelés 

 
Bórral és kénnel dúsí tott huminsavas kombinált kezeléseket alkalmaztuk 
kukoricanövényeken és genomszintű transzkripciós elemzéseket végeztünk, 
hogy mélyebben megértsük a három komponens – növényi biokémiai 
folyamatokra gyakorolt – együttes hatását.  

Vizsgálataink során megállapí tottuk, hogy a kezelések elősegí tik a 
fotoszintézis egyes specifikus részfolyamatainak működését. A fotoszintézis 
fényfázisában a kezelt növények leveleiben a II. fotorendszer (PSII) aktivitása 
nőtt a kontrollhoz képest. A PSII a fotoszintézis ví zhasí tó enzimkomplexe, és 
számos fehérje alegységből áll. A psbB és a psbJ alegységek mellett a psbR és 
a psbZ proteinek is indukálódtak.  A psbB egy antennafehérje, amely a psbA 
és psbD alegységekkel együtt alkotja az elektrontranszport láncot, í gy a PSII 
egyikük hiányában sem működik (Eaton-Rye és Vermaas 1991, Putnam-
Evans és Bricker 1994, Wu et al. 1996). A vizsgálatok azt sugallják, hogy a PsbJ 
szerepet játszik az elektronáramlás szabályozásában, és elősegí ti a psbP alegység 
és a PSII összeépülését (Hager et al. 2002, Suorsa et al. 2004). Jelentőségét az 
is alátámasztja, hogy az inaktivált psbJ-mutáns dohánynövények nem tudtak 
fotoautotróf módon növekedni, és fényérzékenységben szenvedtek (Swiatek 
et al. 2003). A psbR szintén fontos láncszem a PSII központi magjában, az 
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oxigénfejlesztő psbP fehérje felépí tésében és működésében. Kimutatták azonban, 
hogy a psbR stabil összeállí tásához a PSII magkomplexben kloroplasztisz által 
kódolt belső, kis molekulatömegű PsbJ alegységre van szükség (Suorsa et al. 
2006). A PsbZ pedig szerepet játszik az elektrontranszfer szabályozásában, 
illetve a fényvédelemben (Bishop et al. 2007).  

Megállapí tható volt továbbá, hogy a kezelések aktiválták a PsaB fehérje-
alegységet kódoló gént. A PsaA és a PsaB homológ integrált membránfehérjék, 
amelyek az I. fotorendszer (PSI) heterodimer magját alkotják (Xu és Chitnis 
1995), és biztosí tják a PSI összehangolt működését (Vanselow et al. 2009).  

A citokróm b6f komplex is aktiválódott a kontrollhoz képest, mivel a petB gén 
felülreprezentálttá vált. A citokróm b6f enzimkomplex felépí tésében részt vevő 
szerkezeti alegység elősegí ti a plasztokinon/plasztocianin átalakulást a 
kloroplasztiszok tilakoid membránjában. A fotoszintézis során a citokróm b6f 
komplex közvetí ti az elektronok és az energia átvitelét a PSII és a PSI között, 
miközben protonokat visz át a kloroplasztisz sztrómából a tilakoid membránon 
keresztül a lumenbe (Hasan et al. 2013). A citokróm b6f-en keresztüli 
elektrontranszport felelős a kloroplasztiszokban az ATP-szintézist irányí tó 
protongradiens létrehozásáért (Munekage et al. 2004). 

A fotoszintézisben résztvevő fotorendszerek fehérje alegységein kí vül néhány 
enzim, köztük az ATPáz enzim ATPF1A génje is aktiválódott. Liu et al. (2024) 
ennek a génnek a felszabályozását erősí tette meg egy genomszintű elemzés 
során környezeti stressz alatt álló dahuriai vörösfenyőfajokban. Ezenkí vül 
kezeléseinket követően további enzimek aktiválódását figyeltük meg. Ilyen 
volt többek között a plasztokinon/plasztocianin oxidoreduktáz (EC 7.1.1.6), 
amely a citokróm b6f komplexben található, és döntő szerepet játszik a 
fotoszintézisben, mivel az elektronokat a PSII-ről a PSI-re szállí tja (Tikhonov 
2024). A növényi tí pusú ferredoxinokra ható ferredoxin-nikotinamid-adenin-
dinukleotid-foszfát-reduktáz (EC 1.18.1.2) (Iyanagi 2022) szintén aktiválódott a 
PSI-ben a kezelések nyomán. Shen et al. (2020) által megállapí tást nyert, hogy 
a huminsavas növénykondicionáló alkalmazása jelentősen növelte a nettó 
fotoszintetikus sebességet, a sztóma vezetőképességét, a PSI és PSII effektí v 
kvantumhozamát, a PSI és PSII relatí v fotoszintetikus elektronátviteli 
sebességét és a fotokémiai kioltást. 

A H+-transzportáló ATPáz (EC 7.1.2.2) enzimet – amely részt vesz az ionok 
szállí tásában, és létrehozza a H+ mozgatóerőt a plazmamembránon keresztül, 
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amely az ion és metabolit transzport nagy részének aktiválásához szükséges 
(Morsomme 2000) – szintén indukálta az általunk tesztelt kombinált kezelés. 
Hasonló eredményeket mutattak ki Canellas et al. (2013).  

A széndioxid fixálási fázisban további gének expresszálódnak, ami a 
Calvin-ciklus kulcsenzimeinek aktiválásához vezetett, mint például a fruktóz-
biszfoszfatáz (EC 3.1.3.11) és a ribulóz-bifoszfát-karboxiláz/ oxigenáz (EC 
4.1.1.39). Ezenkí vül a C4-dikarbonsav útvonal enzimei közül az alanin-
transzamináz (EC 2.6.1.2) aktivitását is modulálta a HS+B+S kezelés. 

 Canellas et al. (2013) és Orsi (2014) vizsgálataik során hasonló 
eredményekről tudósí tottak. 

A huminsavas kezeléseket követően a transzkriptomikai vizsgálatok kimutatták, 
hogy a C4-es kukoricában a fotoszintézishez kapcsolódó gének, különösen a 
klorofillszintézis és a fényenergia-befogás, felfelé szabályozottak. Ezzel 
szemben az előzetesen megjelent tanulmányok nem találtak összefüggést a 
huminsavak alkalmazása és a sötét szakasz enzimeinek esetleges aktiválódása 
között a C4-es növényekben. Ez utóbbi funkciót, a RuBisCO enzim aktivitásának 
szignifikáns növekedését csak C3-as növényekben mutatta ki Zhi et al. (2024), 
de jelen tanulmányunkban a sötét szakaszban szerepet játszó egyik enzim 
aktivitásának növekedését is megerősí tjük C4-es növényekben, ami új 
eredménynek számí t. Mindezek a génexpressziós változások együttesen több 
ponton aktiválhatják a fotoszintézis részfolyamatait, ami végső soron növelheti a 
terméshozamot (Delfine et al. 2005, Bybordi et al. 2013). 

Ezenkí vül számos gén aktiválódott a sejtlégzés oxidatí v foszforilációs 
fázisában a kombinált kezeléseknek köszönhetően. A részfolyamat tizenegy 
enzimét modulálták a kijuttatott összetevők, köztük a NADH:ubikinon-
reduktázt (EC 7.1.1.2), amelynek H+-transzlokációs szerepe van; a szervetlen 
difoszfatázt (EC 3.6.1.1) és a H+-transzportáló ATPázt (EC 7.1.2.2). Továbbá 
aktiválódott az oxidatí v foszforilációs folyamat során a NADH-ubikinon-
reduktáz (EC 1.6.5.9), a kinon-citokróm-c reduktáz (EC 7.1.1.8), és a citokróm-
c-oxidáz (EC 7.1.1.9). Az EC 7.1.1.8 létfontosságú szerepet játszik a kinon 
oxidációjában és az elektronok citokrómokra történő átvitelében, egyedülálló 
szerepet játszik az elektrontranszport láncon belüli heterolitikus folyamatok 
homolitikus irányba történő eltolódásának - vagyis a reaktí v oxigénformák 
kialakulásának - elkerülésében (Gao et al. 2003).  
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A kezelések hatására szintén aktiválódott a szukcinát-dehidrogenáz (EC 1.3.5.1), 
mely enzim aerob körülmények között katalizálja a szukcinát oxidációját, amely a 
citromsav (TCA) ciklus kulcsfontosságú lépése, és az elektronokat a membrán 
kinonjaira viszi át, í gy összekapcsolja a TCA ciklust az aerob légzési lánccal. A 
szintén felülexpresszált ATP-polifoszfát-foszfotranszferáz (EC 2.7.4.1) enzim, 
felelős a celluláris polifoszfát többségének szintéziséért, az ATP terminális 
foszfátját használva fel szubsztrátként. Az indukálódott GDP-polifoszfát-
foszfotranszferáz (EC 2.7.4.34) pedig szervetlen polifoszfátot használ 
donorként a GDP GTP-vé alakí tásához. A HS+B+S hatására emelkedett a 
H+/K+-kicserélő ATPáz (EC 7.2.2.19) enzimet kódoló gén expressziós szintje is, 
ami egy P-tí pusú ATPáz, amely kovalens foszforiláción megy keresztül a 
szállí tási ciklus során. A proton transzport ATPáz enzim (EC 7.1.2.1) szintje 
szintén szignifikáns emelkedést mutatott. Ez az enzim a protontöbbletből 
származó elektrokémiai potenciálgradienst hozza létre a plazmamembránon 
keresztül. 

Az aktiválódott EC 1.6.5.9 katalizálja az elektronok átvitelét a NADH-ból a Q10 
koenzimbe, és segí ti a protonok áttelepí tését a belső mitokondriális membránon 
(Brandt 2005). Az EC 7.1.1.9 az utolsó enzim az elektrontranszport láncban. A 
mitokondriális rendszerben található négy citokróm-c molekula mindegyike 
elektront adományoz az enzimnek, amely továbbí tja azokat egy oxigén 
molekulára és négy protonra, végül két ví zmolekulát képezve (Zhang et al. 
1998). Gao et al. 2024-ben kimutatták, hogy a huminsavak elektronközvetí tőként 
működnek, és fokozzák az elektronátvitelt az élő rendszerekben, fenntartva 
és elősegí tve a sejten belüli energiaoptimalizálást. 

A kezelést követően a biokémiai ciklus további négy génje is indukálódott, 
nevezetesen az ND2, ND4 és az ndhD, melyek a NADH-dehidrogenáz enzim 
fehérje alegységei, valamint az ATPáz ATPeF1A alegysége. 

Az oxidatí v foszforilációs lépés biztosí tja a legtöbb energiát a homeosztázis 
fenntartásához és ennek aktiválásához. A folyamat a termésnövekedést is 
befolyásolja (Wilson 2017). Yang et al. (2023) azt találta, hogy a HS-kezelés 
pozití van befolyásolta az oxidatí v foszforilációs folyamatokat kukoricában 
stresszes körülmények között.  

Kezeléseink 2 és 4 riboszomális fehérjét indukáltak a nagy és kis 
alegységekben. Roomi et al. (2018) is pozití v változásokat mutatott ki a 
riboszómális fehérjék indukciójában huminsavas kezelés hatására. Az 
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enzimek aktiválása az oxidatí v foszforilációs biokémiai útvonalon és a 
riboszómális fehérje alegységek génszintű felülexpresszálódása az energia-
anyagcsere és a fehérjeszintézis stimulációját jelezte.  

Mindezek mellett megjegyzendő, hogy néhány anyagcsereút egyes génjeiben 
alulexpresszálódást tapasztaltunk a kezelések hatására. Az érintett útvonalak 
a kén anyagcsere, a piroszőlősav, porfirin, inozitol-foszfát, metán, glutation, 
tiamin, purin és linolénsav metabolizmus voltak. Ezek az eredmények 
ellentmondanak számos tanulmánynak, amelyek például többek között a HS-
k stresszoldó hatásairól számoltak be. A bevezető részben bemutatott, más 
kutatócsoportok által előzetesen publikált eredmények közül a stresszoldó, az 
antioxidáns enzimaktivitást fokozó, hormonhatás közvetí tő stb., illetve a 
hozzáadott makro- és mikroelem egyedi vagy a kombinációból adódóan 
elvárható együttes élettani hatásainak (pl. a kén stresszoldó vagy a bór virágzás 
alatti jótékony hatása) egyikét sem tudtuk génszinten igazolni.  
 

Következtetések 
 

Jelen vizsgálatunkban kukoricanövények kondicionálását végeztük el HS+B+S 
kombinált kezelésekkel. Célunk az volt, hogy az előzetes irodalmi forrásokban, 
terepi vizsgálatok során feltárt ellentmondásos hatásokat bioinformatikai 
módszerekkel igazoljuk vagy cáfoljuk. Ezáltal mélyebb, génszintű információkat 
nyerhetünk a huminsavak makro- és mikroelemekkel kombinált hatásairól. 
Vizsgálatunk igazolja, hogy a huminsav tartalmú szerves növénykondicionáló 
vegyületek jótékony hatással vannak a kukorica egyes növényélettani 
paramétereire, amelyhez hozzájárulhatnak a hozzádott makro- és mikroelemek, de 
ezek együttes, szinergista hatását génexpressziós szinten nem tudtuk bizonyí tani. 
Genomszintű transzkriptomikai vizsgálataink mélyebb összefüggéseket tártak fel, 
amelyek szerint a huminsav bórral, valamint kénnel kiegészí tett kombinált 
kijuttatása jelentős jótékony hatással van a fotoszintetikus és sejtlégzési 
folyamatokra, valamint a riboszómák működésére. Emellett nem tudtuk 
megerősí teni az egyes korábbi irodalmi hivatkozások által leí rt további 
jótékony hatásokat (stresszoldó képesség, antioxidáns hatások stb.), valamint 
az alkalmazott makro- és mikroelem egyedi élettani hatásaira sem találtunk 
génszintű bizonyí tékot. Összegezve elmondható, hogy mindezen eredmények 
ismeretében a huminsavas termékek egyéb tápelemekkel történő kombinált 
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alkalmazása javasolható, hiszen génszinten igazolható szignifikáns pozití v 
élettani hatásaik mellett kiválóan használhatók akár környezetbarát gazdálkodási 
formában is, ezzel támogatják a fenntartható és regeneratí v mezőgazdasági 
termelést. 
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