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Bevezetés

Napjaink novénytermesztésének ugy kell élelemmel ellatnia a F6ld novekvo népes-
ségét, hogy a fenntarthatésag elveinek megfeleljen. A talajok termékenységének
fenntartasa kulcsfontossagii mind a mennyiségi, mind a minéségi elvarasoknak te-
kintetében. A nitrogén-miitragyazas a ndvényi produkcié ndvelésének egyik legfon-
tosabb eszkdze vilagszerte, ugyanakkor nem megfeleld mennyiségben val6 alkalma-
zasa kornyezeti-, természetvédelmi, egészségligyi karokat okozhat. A tilzott miitra-
gya-hasznalat gazdasagilag is elonytelen a felhasznald szamara, az emelked6 beke-
riilési koltségek miatt jelentdsen csokkenti a profitot. Az optimalis mennyiség kijut-
tatdsa, valamint olyan genotipusok kivalasztasa, melyek az eddig optimalisnak tar-
tott mennyiségnél kevesebb adaggal is ugyanolyan mindséget és hozamot produkal-
nak, megoldast jelent a felvetett problémakra. Vajon mit jelent az ’optimalis’ meny-
nyiség? Fajon belil és a kiils6 koriilményekhez alkalmazkodva milyen kiilonbségek
vannak az idedlisan kijuttatandé mennyiségekben? A miitragyazas csokkentésének
hatékony eszkoze az olyan genotipusok kivalasztasa, melyek kisebb tapanyagszint-
nél is ugyanazt a mennyiségii és kivalé mindségii termést produkaljak, alapot adva
ezzel a tovabbi nemesitések szdmara. Ennek a megvalosulasahoz azonban részletei-
ben ismerniink kell a névényi nitrogén-hasznositasi hatékonysag dsszetevoit, vala-
mint az azokat befolyasol6 tényezok kapcsolatrendszerét.

Réviden a nitrogénrol

A nitrogént hivatalosan Daniel Rutherford skot orvos fedezte fel 1772-ben, a leve-
g0bdl elvalasztva, lemérve annak stirliségét is. Az ismert tény alapjan, mely szerint a
nitrogéngaz nem taplalja az égést, Antoine Laurent de Lavoisier francia vegyész
,,fojto levegd”-nek illetve ,,azote”-nak nevezte el a gérdg azotos sz6 utdn, melynek
jelentése: élettelen. A ma hasznalatos nitrogén elnevezés a francia nitrogene sz6bol
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szarmazik, amelyet 1790-ben alkotott meg Jean-Antoine Chaptal ugyancsak francia
kémikus, a gorog nitron (natrium-karbonat) és a francia gene (termeld) szavakbol.

A nitrogén nagy elektronegativitasi nemfémes elem, mely elemi allapotban
szintelen, szagtalan, iztelen kétatomos gaz (N,). Vegyértékhéjan ot elektron talalha-
t6, ennek kovetkeztében a legtobb vegyiiletében harom vegyértékii, haromszoros
kovalens kotés 1étesitésére képes inert gaz. E kotésnek az er6ssége meghatarozo a
természetben és az emberi gazdasagi tevékenységek szempontjabol, mert megnehe-
ziti a nitrogéngaz mas vegyiiletekké alakitasat, de megkonnyiti azok N, gazza visz-
szaalakitasat. A Fold 1égkorének kozel 80%-at (78,09 tf%) N, alkotja. Légkori nyo-
mason a molekularis nitrogén forraspontja —195,79 °C; olvadéaspontja pedig —210,01
°C. Stirlisége a viz stirliségének 80,8%-a.

Univerzum Iéptékben mérve is gyakran el6fordulo elem, becslések szerint gala-
xisunkban és a Naprendszerben a hetedik leggyakoribb. A természetben a nitrogén
sokféle oxidacios allapotban fordul eld. A légkdrben N,(0), NH3(—3), dinitrogén-
oxid N,O (+1), nitrogén-monoxid NO (+2), nitrogén-dioxid NO, (+4) vannak jelen.
Kevéssé ismert tény, hogy az N,O {iveghazhatasa csaknem 300-szorosa a CO,-nak.
A talajban és a vizekben pedig nitrat NO3™ (+5), ammoénium NH,™ (-3) és oldott N,
talalhatd. Az €16 szervezetekben a nitrogén a negyedik leggyakoribb elem a szén, a
hidrogén és az oxigén utan.

A nitrogén korforgalma a természetben

A szerves kotésben 1évo nitrogén elsddleges forrasa a 1égkori N, de az évente kozel
170 Tg N biolégiai megkotéssel vald hasznosuldsa csak mikroorganizmusok kozre-
mitkddésével valosul meg. A mikroorganizmusok lehetnek a talajban szabadon €16
aerob és anaerob fajok, akik képesek az elemi nitrogént ammoniumsokka és nitri-
tekké alakitani. A szimbidzisban él6k koziil a pillangosviraghh novények gyokérgii-
moiben a Rhizobium baktériumok altal ammoniava redukalt nitrogén mennyisége a
legjelentdsebb, elérheti a 200-250 kg ha™ év' megkotott nitrogént. Az egyiittmiiko-
dés nemcsak a résztvevo partnerek szamara elényds, hanem alapvetd jelentéségii a
bioszféra nitrogén-korforgalmaban is. Dashora (2011) becslése szerint a pillangoésok
gyokérglimbiben megkotott 1€gkdri nitrogén mennyisége évente elérheti a 35-40
millié tonnat. A giimé kialakulasaban a novényi hormonoknak is fontos szerep jut,
igy a citokinineknek, auxinoknak, gibberellineknek és brasszinoszteroidoknak ser-
kent6 hatasa van a giiméképzddésre, ugyanakkor az abszcizinsav, a jdzmonsav, az
etilén és a szalicilsav gatoljak azt (Oldroyd et al., 2011). A nitrogénkotd baktériu-
mok a novényi ndvekedést serkentd talajbaktériumok csoportjdba sorolhatok
(PGPR: Plant Growth Promoting Rhizobacteria). Napjaink kornyezetkiméld, fenn-
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tarthatd novényi tapanyag-utanpotlasanak egyik modja ezen baktériumok alkalma-
zasa — mas hasznos baktériumokkal egyiitt — mikroorganizmus alapu ‘biotragya’-
ként (Veres et al., 2007, 2008).

A ndvények a talajbol NH,;  (ammonium) és f8ként NO;™ (nitrat) ionokat vesz-
nek fel sajat testiik felépitésére (Crawford és Glass, 1998). A legtobb novény szama-
ra azonban a talajoldatban oldott NO; a {0 szervetlen nitrogénforrds, melyet a
nitratredukcié soran NH, -va redukalnak, amit azutan szerves vegyiiletekbe épitenek
be. A nitratfelvétel a gyokérszinten torténik. Két nitrattranszporter-rendszer 1étezik
¢s mikodik egyiitt a ndvényekben, koordinalva a nitrat felvételét a talajoldatbol és
elosztasat az egész novényben (Tsay et al., 2007). A felvett nitrat asszimilacidja a
gyokérben is zajlik, de nagyobb mennyiségben szallitodik tovabb a hajtasok felé. A
NOj redukcidja két 1épésben zajlik. A NO;5™ ionbdl nitrat-reduktdz enzim segitségé-
vel NO;  (nitrit) keletkezik a citoplazmaban, majd nitrit-reduktdz enzim segitségével
NH," (amméniumion) keletkezik a kloroplasztiszban és glutamin-szintetaz altal a
kloroplasztiszban és a citoplazmaban. A felvett nitratbol képz6dott és a kozvetlenil,
ammonia-transzportereken keresztiil felvett ammonia tovabb asszimilalodik amino-
savakba (reduktiv aminalas) a glutamin-szintetaz (GS)/glutamin-2-oxoglutarate
aminotranszferaz (GOGAT) cikluson keresztiil. Az asszimilalt nitrogént a keletke-
zett glutaminsavb6l mas aminosavakba a transzaminazok, vagy aminosav-
transzferazok viszik at. A folyamathoz sziikség van egy aminosav- donorra €s egy o-
ketosav akceptorra. A hiiszféle aminosav szénvaza a fotoszintézis és a 1égzés néhany
koztes termékébol képzodik, ez a tény Oonmaga is igazolja a szén- és nitrogén-
anyagcsere szoros kapcsolatat, egymasrautaltsagat.

Az allati szervezetben a ndvények altal szintetizalt és taplalékként elfogyasztott
fehérjék elébb mas fehérjékké alakulnak at, majd az életfolyamatok soran elhaszna-
l6dnak, elbomlanak és egyszeriibb nitrogéntartalmu vegyiiletek (hugysav, karbamid
stb.) formajaban kiiiriilnek a szervezetbdl. Az allati {iriilék valamint az elhaldé no-
vényzet a talajba keriilve elrothad, és a benniik 1év6 nitrogéntartalmi vegyiiletekbol
az ammonifikacio sordn ammoniumsok keletkeznek. Ez utobbiakat a novények is-
mét hasznositani tudjak, igy a korforgas ujrakezdédik. A ciklus veszteségeként jele-
nik meg az ammonifikacio soran képz6dd NH; volatilizacidja, ami becslések szerint
100 Tg nitrogén veszteséget jelent évente. A savas, nem jol szell6z6 talajokban fo-
lyo denitrifikacios folyamatok ugyancsak jelentds veszteséget eredményezhetnek. A
veszteséghez hozzajarul a nitrat talajbol valdo konnyii kimosodasa is. A nitrogén
korforgasat az emberi tevékenység egyre nagyobb mértékben befolyasolja, igy a
learatott terméssel jelentds mennyiségli nitrogén keriil ki a rendszerbdl, amit jo eset-
ben potolnak. Az ember ipari méretekben végzi a levegd nitrogénjének megkotését
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(dontéen az ammonia-szintézisben). Ugyanakkor szdmos technoldgia nitrézus gazo-
kat bocsat a levegébe. Mindkét tevékenység kovetkezményeként jelentésen nd a
talajviz és a felszini vizek nitrat tartalma, ami az emberi egészségre karos hatassal
van. A kijuttatott nitrogénmiitragyak novényekben nem hasznosulé hanyada a fel-
szini vizekbe, vagy a talajvizbe keriilhet, illetve a talaj reduktiv, anaerob kdoriilmé-
nyei kozott mikroorganizmusok denitrifikaljak, és a nitrogén egy része (N,O, vagy
ammonium formajaban) a légkorbe keriil. Karbamid kiszoérasakor akéar annak 15—
20%-a is elillanhat ammonia formajaban, ha ligos kémhatasu talajra juttatjak ki és
nem munkaljak be a talajba. Barmi legyen is a ndvény altal fel nem hasznalt nitro-
gén sorsa, az jelentésen terheli, szennyezi a kdrnyezetet: az EU25 orszagaiban az
iiveghdzhatdsu gazok 9,5%-a mezdgazdasigi eredetii (Environmental Protection
Agency, 2006). A talajok nitrifikacids-denitrifikacios folyamatanak termékei, a nit-
rogénoxidok tovabbi problémat jelentenek. A dinitrogénoxid (N,O) kevéssé reak-
cioképes, hosszu tartdozkodasi idejii gaz, kibocsatasanak mértéke elsdsorban a talaj
szervesanyag- €s nitrogéntartalmatol, viztartalmatol és hémérsékletétdl fligg. A tala-
jok viztartalma ugyancsak fontos az N,O keletkezése szempontjabol. Viszonylag
alacsony relativ talaj-viztartalom esetén nitrogén-monoxid (NO) keletkezik, mig
nagy relativ viztartalomnal (60-80%) N,O gaz szabadul fel. Konnyen belathato,
hogy a nitrifikacios folyamatok gatlasdval mind gazdasagi, mind kornyezetvédelmi
problémakat oldhatunk meg a nitrogénoxidok kibocsatasanak csdkkentése révén.
Japan és kolumbiai kutatok egyiittmitkodésének koszonheté az a megfigyelés, mely
szerint egyes tropusi és mérséklet égovi flifélék gyokerei olyan anyagokat valaszta-
nak ki, melyek gatoljak a biologiai nitrifikaciot: biologiai nitrifikacids inhibitorok
(BNI). A biolégiai nitrifikaciot gatldo anyagok kutatasa az 1980-as évek elején kez-
doédott, de igazan csak a 2000-es években értek el kiemelkedd eredményeket
Subbarao és munkatarsainak vizsgalatai eredményeként. Vizsgalataik szerint a nd-
vények altal kivalasztott biologiai nitrifikacios inhibitoroknak potencidlis szerepe
lehet a nitrogénhasznositasi hatékonysaganak novelésében (Subbarao et al., 2015). A
nitrogénmiitragyazas novekvoé mértéke illetve a klimavaltozas fokozodasa miatt ezen
bioldgiai nitrifikacios inhibitorok kutatasa, az abban szerepet jatszo anyagok leirasa
mint Gjabb, kiemelt jelentdségli szabalyozassal bird folyamat vizsgalata kap szerepet
(Antal et al., 2014).

Tovabbi jelentOs veszteséget jelent a nitrat-ion kimosodasa, mivel jol old6do
sokat képez, melyek a talajviz mozgésaval a talaj mélyebb rétegeibe mosodhatnak,
mivel negativ toltésiik miatt nem adszorbealodnak a talajkolloidok feliiletén. A nd-
vények szamara ugyancsak hozzaférhetetlen format jelent, ha az ammoniumionok az
agyagasvanyok rétegracsai kozotti résben megkotddnek, fixalodnak. Ennek mértékét
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a talaj ammonium-ionokban valo telitettsége, a kémhatas és a tobbi kation jelenléte
befolyasolja. Ugyancsak nitrogénveszteséget jelent a fentebb mar emlitett nitrogén-
immobilizacid, melynek soran a nitrogént a mikroszervezetek megkdtik és beépitik
sajat szervezetiikbe.

A szén és nitrogén anyagcseréjének kapcsolata

A fotoszintézis €s a nitrogén-anyagcsere kozotti kapcsolat alapjai jol ismertek, de
napjainkban is intenziv kutatds targyat képezik. A fotoszintézis sordn adenozin-
trifoszfat (ATP) — mely molekula az adeninbazis révén nitrogén tartalmu — és redu-
kalt nikotinamid-adenin-dinukleotid (NADPH+H") molekuldk képzédnek, melyek
szén- és nitrogéntartalmi molekuldk szintézisére forditddnak. A fotoszintézis és a
nitrogén-anyagcsere kozotti Osszefiiggést tobb kapcsolodasi pont is erdsiti. Az
eritr6z-4-foszfat az aromas aminosavak egyik primer prekurzora, valamint a rib6z-5-
foszfat a ribonukleinsavak, nukleotidok ribézanak prekurzora. Emellett a glikolizis
soran ketosavak keletkeznek, melyek az aminosavak kiindulasi anyagai. A
kloroplasztiszokban folyik NH," asszimildcio is, amihez a sziikséges kofaktorokat
(ATP, NADPH+H") a fényreakcié szolgaltatja. A N-ellatottsdg a kloroplasztiszok
fotoszintetikus pigmentjeinek, a klorofilloknak a mennyiségét is befolyasolja, hiszen
a levél N-tartalmanak tobbsége a klorofillokban talalhaté (Peterson et al., 1993). A
novények adott stresszhelyzet hatasara el6szor a fehérjéket és a klorofillokat kezdik
lebontani, ezért a klorofill veszteséggel kornyezeti stresszre, tapelem hianyra lehet
asszocialni. Altalaban elmondhato, hogy a levelek magasabb N-tartalma Osszefiigg a
nagyobb maximalis fotoszintetikus ratdval, ami a kloroplasztiszokban jelenlévo
nagy mennyiségli szerves nitrogéntartalomnak (pl.: Calvin-ciklus fehérjéi) koszon-
hetd, e vegyiiletek nagy része a fotoszintézis szerves részét képezi (Evans és
Seemann, 1989). Erds pozitiv korrelaciot figyeltek meg a levelek fotoszintézisének
fénytelitettségi pontja és azok szerves N-tartalma kozott is (Reich et al., 1994, 1995
a, b).

A ribuloz-1,5-difoszfat-karboxilaz-oxigenaz (RUBISCO) a Calvin-ciklus kulcs-
enzime, a legnagyobb mennyiségben el6forduld fehérje a szarazfoldi organizmusok-
ban (Raven, 2013). Ez az enzim a levél dsszes oldhato fehérjetartalmanak 30-60 %-
at alkotja a C3-as novényekben, a C4-esekben ez 5-20%-ot tesz ki. Tovabba a C3-as
névényekben a levél nitrogéntartalmanak 15-30%-a a RUBISCO-ban van. Ugyanak-
kor a RUBISCO a C3-as novényekben az oxigenaz funkcidja révén fotorespiratorikus
ammoniat termel vissza. A C4-es kukoricdban a levél nitrogéntartalmanak csak
6,5%-4t tartalmazza a RUBISCO. A C3-as ndvények 2-2,5-szer tobb RUBISCO-t tar-
talmaznak egységnyi nitrogénre vonatkoztatva, mint a C4-es novények. Az enzim
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mennyisége és aktivitasbeli kiilonbsége is nagymértékben befolyasolja azt, hogy a
fajok mennyire tudjak a rendelkezésiikre all6 nitrogén hatékonyan hasznositani
hatassal van a Calvin-ciklus aktivitasara is. A megnovekedett RUBISCO-aktivitas
gyorsuld nitrat atalakulast, ezaltal fokozodd fotoszintetikus teljesitményt eredmé-
nyezett s tliré alanyoknal (Liu et al., 2013). A nitrogén-anyagcsere hatékonysaga-
nak romlasa €s a nitrogénellatas csokkenése mérsékli a fotoszintetikus kapacitast
(Makino, 2011).

Az aminosavak tovabbi kapcsolatot jelentenek a szén- és nitrogén-anyagcsere
kozott. A novények aminosavakat szintetizalnak szervetlen anyagokbodl, majd to-
vabbi termékeket allitanak elé beldliik: fehérjéket, szinanyagokat, nukleotidokat,
enzimek kofaktorait, hormonokat, stb. A proteinogén aminosavak csoportja azon
molekulak korét jeloli, melyek részt vesznek a fehérjék felépitésében. A legtobb
nem-pillangds mezdgazdasagi novény esetében az aminosavak szintézisének és el-
oszlasanak f6 helye a levél, ami energiat és a fotoszintézis altal 1étrehozott szénlan-
cot hasznalja fel a nitrogén asszimilalasdhoz az elsddleges aminosavakba, azaz
glutaminsavba és glutaminba. A magasabb rendli novények képesek mind a 20
proteinogén aminosavat szintetizalni, mig az emberi, allati szervezet erre nem képes.
Igy azokat az aminosavakat, melyeket nem tud bioszintetikus utakon eldallitani,
kiviilrél adott fehérjékbol kell beszerezze a taplalkozas, takarmanyozas soran. A
teljes aminosav-készlet Osszetétele valtoz6. Nyolc aminosav (Glu, Gln, Gly, Ser,
Asp, Asn, Ala, Thr) alkotta a teljes aminosav készlet 85-97%-at buzanal és 61-90%-
at paradicsomnal (Noctor et al., 2002).

A ndvényi nitrogénhasznositasi hatékonysag

A nitrogénhasznositasi hatékonysagnak (NUE: Nitrogen Use Efficiency) szamos
definicioja létezik, de Osszességében azt fejezi ki, hogy a ndvény a felvehetd dsszes
nitrogénbdl ténylegesen mennyi szerves anyagot allit el6. Nyilvanvaléan maga a
nitrogénellatas (a talaj természetes nitrogén tartalma és a mesterséges nitrogén-
utanpotlas egyiitt), annak hozzaférhetdsége nagymértékben befolyasolja azt, hogy a
ndvény mennyire tud hatékony lenni a nitrogén hasznositasat illetden. A nitrogén-
hasznositasi hatékonysag alapvetéen két f6 Osszetevére bonthatd: a nitrogén felvé-
telének hatékonysagara (NUpE: Nitrogen Uptake Efficiency), valamint a felvett nit-
rogén hasznosulasanak hatékonysagara (NUtE: Nitrogen Utilization Efficiency). A
két tényezO szorzata adja a fajtara jellemzO nitrogénhasznositd képesség értékét,
azaz NUE= NUpE x NUtE. A nitrogén-felvételi hatékonysag a novény altal felvett
nitrogén és a teljes, a novény szdmara hozzaférhetd nitrogénmennyiség hanyadosa.
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A nitrogénhasznosulasi hatékonysag pedig a terméshozam ¢s a teljes, a novény sza-
mara hozzaférhetd nitrogénmennyiség hanyadosa. A névény nitrogén ellatottsaga,
azaz a hozzaférhetd nitrogénszint kiilonbozoképpen befolyasolja a nitrogénhasznosi-
tasi hatékonysagot. Magas nitrogénellatottsignal a NUE-ben megmutatkozd valto-
zékonysagot a nitrogén-felvételi hatékonysagban mutatkozo eltérésekkel magyaraz-
tak, ugyanakkor az alacsony nitrogén-ellatottsag melletti NUE kiilonbségeket a
nitrogé- hasznosulas hatékonysagaban jelenlevd eltérésként értelmezték. Ezek az
eredmények azt a tényt tdmasztjak ala, hogy szamos géncsalad kifejez6désének mér-
téke fiigg a ndvény rendelkezésére allo nitrogén mennyiségétdl (Han et al., 2015). A
biologiai alapoknak, azaz a fajok, fajtak genetikai meghatarozottsdganak 1ényeges
szerepe van a nitrogénfelvételben és az asszimilacioban egyarant, hiszen minden
genotipusnak sajat morfologiai és funkcionalis jellemz6i vannak, ami lényeges a
szervek szintjén is (Schenk, 2006, Thorup-Kristensen és Serensen, 1999, Thorup-
Kristensen és Van der Boogard, 1999, Veres et al., 2017). Ugyanakkor a kornyezeti
tényezOk — hémérséklet, csapadék, talajszerkezet, stb. — szerepe sem vitathato el a
NUE egyik 0sszetevdjének tekintetében sem mint befolyasold tényezd, hiszen azok
a novényi életen kiviil hatdssal vannak a talajtani tényezékre is (Agostini et al.,
2010). Napjainkban mar szamos olyan gén ismert, melyek segitségével transzgeni-
kusan kereshet6 a nitrogénhasznositasi hatékonysag tokéletesitése (Han et al., 2016).
Fontos, hogy olyan fajtakat hozzunk létre, amelyek a talaj tapanyagkészletét minél
hatékonyabban hasznositjak, nagyobb gazdasagi hasznot ¢és kedvezd kornyezeti
hatasokat eredményezve.

A nitrogénfelvétel hatékonysadganak szamitasahoz fontos a talaj 6sszes felvehe-
t6 nitrogén tartalmanak ismerete, ez az érték a kijuttatott nitrogéntragya mellett fligg
a talajban zajlé nitrogén-feltarodas mértékétol is. A NUE értékét szamos genetikai
¢s kornyezeti faktor szabalyozza, tovabba komplex vissza-szabalyozasi mechaniz-
mussal rendelkezik mind a nitrogén felvétel, mind a nitrogén asszimilaci6é révén a
transzkripciotol a poszt-transzlacios szintekig. A fokozottd teendd nitrogénfelvétel a
nitrat- és az ammonia-transzporterek talmiikddtetésével a novekedés eldsegitésében
kell, hogy hasznosuljon, annak érdekében, hogy elkeriilhetdek legyenek a
transzporter-aktivitasra gyakorolt visszacsatold hatasok, €s ne novekedjen a gyodke-
rek nitrogén kibocsatasa. A nitrogén- €s szén-anyagesere — kiilonds tekintettel a
légzési anyagcsereutra — €s a citoplazmatikus pH mérleget kontrolallé kulcs-gének
manipulécidja az egyik f6 célpontja lehet a nitrogénhasznositasi hatékonysag nove-
lésének (Guohua et al., 2012).
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