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A MUNKA ELŐZMÉNYEI, CÉLKITŰZÉSEK 
 

A Botrytis cinerea egy jól ismert növénypatogén gomba, több 
mint ezerkétszáz különböző gazdanövényt képes fertőzni, ezért 
jelentős gazdasági károkat okozhat a mezőgazdaságban. A szőlő 
(Vitis vinifera L.) esetében kétarcú gombaként is emlegetik, hiszen 
kórokozóként az egyik legjelentősebb szőlőpatogén, emellett 
viszont a Botrytis cinerea-nak köszönhetően jön létre a 
nemesrothadás, melynek eredményeként készülhet el például a 
Tokaji aszúbor, amely a legkorábbi eredetvédett borászati termék 
a világon. A Tokaji aszúbor egyediségét a szemenként szüretelt 
aszúszemekből készülő magas minőségű alapanyag adja. 
Hazánkban aszúszemnek a teljesen töppedt, ugyanakkor húsos 
textúrájú, lilás színű, a bogyófelszínen nem mutatkozó gomba 
hifákkal átszőtt szőlőszemeket nevezi a szőlészeti-borászati 
gyakorlat. 
 
A jelenleg érvényben lévő szabályozás alapján a Tokaj-Hegyalja 
borvidéken hat szőlőfajtából csaknem tíz különböző borászati 
terméket lehet előállítani, amelyből hét termék részben vagy 
teljesen aszúsodott alapanyagból készülhet. 
Léteznek olyan borvidékek azonban, mint például Champagne 
Franciaországban, ahol a Botrytis legcsekélyebb mértékű 
megjelenése is nagyban rontja az ott készült termék, a pezsgő, 
érzékszervi tulajdonságait, ezért a gazdák sokszor gyakorlatilag a 
szürkepenész megjelenéséhez igazítják a szüret időpontját. 
Az a tény, hogy a Botrytis cinerea megjelenése a világ különböző 
borvidékein ennyire változatos megítéléssel találkozik arra 
sarkallja a kutatókat, hogy minél részletesebben tanulmányozzák 
a gomba fertőzési folyamatát és a környezeti tényezőkkel való 
kapcsolatát. Jelenlegi ismereteink alapján a szürke- és 
nemesrothadás közötti különbségek a folyamat körülményeiben 
rejlenek, a nemesrothadást a gomba metabolizmusának biokémiai 
folyamatai és a szőlő̋ töppedésének fizikai változásai együttesen 
eredményezik (Magyar, 2011), (Fournier, et al., 2013) (Blanco-
Ulate, et al., 2015). 
A B. cinerea szőlőbogyón kialakuló fertőzési folyamatát általában 
a következő szakaszokra bontják: behatolás a gazdaszervezet 
felületére, a gazdaszövet elpusztítása/elsődleges lézió kialakulása, 
a lézió kiterjedése/szöveti maceráció és sporuláció (van Kan, 
2006). Nekrotróf és polifág kórokozóként a B. cinerea nem 
specifikus fitotoxinokat választ ki, amelyek a növények széles 
spektrumának sejtjeit pusztítják el. A fermentációs tápközegből 
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izolált számos metabolit közül (Collado, et al., 2007) a 
legismertebb a szeszkviterpén botrydial, ami a növényi fertőzés 
során termelődik, (Deighton, et al., 2001) klorózist és 
sejtösszeomlást idéz elő, ami a jelek szerint megkönnyíti mind a 
penetrációt, mind a kolonizációt (Colmenares, et al., 2002). 
A szárazföldi életközösségek mikrobiális diverzitása rendkívül 
komplex nagymértékben megnehezíti az átfogó ismeretanyag 
megszerzését annak kölcsönhatásáról és a növényekkel való 
kapcsolatukról (Francioli, et al., 2018). A talajmikrobiom mellett 
kiemelt jelentőségű a növényeken élő mikrobiológiai 
életközösség tanulmányozása, főként az olyan álló kultúrák 
esetén, mint a szőlő vagy egyéb fás szárú évelő növények. A 
növényeken megtalálható mikróbák tanulmányozása lehetővé 
teszi azok növényre gyakorolt hatásának megismerését és 
bizonyos a növény életében jelentős változás indikátoraként is 
szolgálhatnak, mely növényvédelmi és növényegészségügyi 
jelentősége mellett a klímaváltozás növényekre gyakorolt 
hatásának részletei is feltárja a kutatók előtt (Francioli, et al., 
2021). 
A lektorált szakirodalom (Crandall, et al., 2020) ma tele van 
izgalmas új eszközökkel és technikákkal, amelyeket a biológia és 
az orvostudomány minden területén alkalmaznak. A 
transzkriptomika, a proteomika és újabban a metabolomika három 
olyan technika, amely hatással van a gombák növénykórtani 
jellemzésére. Egyenként alkalmazva e technikák mindegyike 
olyan adathalmazt generálhat, amely akár évekig lefoglalhat egy 
kutatócsoportot, emellett kombináltan alkalmazva lehetőségük 
van egy rendszer transzkripciós és transzlációs szintű átfogó 
vizsgálatára. A transzkriptomika, vagyis a kvantitatív 
génexpressziós profilok készítése vitathatatlanul a legszélesebb 
körben használt technika a gombák növénypatológiai 
szempontból történő jellemzésére. 
A Botrytis által kiváltott növénybetegségeket az elmúlt 50 évben 
több tanulmány és összefoglaló mű is részletesen ismertette (Elad, 
et al., 2004). A védekezéssel kapcsolatos szakirodalom egy igen 
jelentős része a biológiai védekezés, amely biológiai és ökológiai 
hatásának teljes megértése esetén hatékony védekezési 
stratégiákat dolgozhatunk ki a kórokozóval szemben. 
A legújabb laboratóriumi technológiák alkalmazásával a kutatók 
számos olyan ún. „omikai” eszközt fejlesztettek ki a B. cinerea 
elleni növényi válaszok és a gomba virulenciájának molekuláris 
jellemzésére, amelyek a transzkriptomikai (kódoló és nem kódoló 
RNS-ek teljes halmaza), proteomikai (genomból származó 
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fehérjék) és metabolomikai (sejtben, szövetben vagy szervben 
található összes metabolit) módszereken alapulnak és a nagy 
áteresztőképességű DNS és RNS szekvenálással valamint 
nagyfelbontású tömegspektrometriai és mágneses 
magrezonanciával (NMR) alkalmazva lehetővé teszi az ilyen 
adatok rendszerbiológiai szintre való fejlesztését (AbuQamar, et 
al., 2016). 
A Botrytis cinerea által megfertőzött szőlőbogyó felszínének 
mikrobiális populációját és annak dinamikáját számos korábbi 
tanulmány vizsgálta (Viannini & Chilosi, 2013), (Magyar, 2011). 
A fonalasgombák és élesztők mellett az egyik leginkább említésre 
méltó eredmény a Starmerella bacillaris (korábban Candida 
zemplinina) azonosítása Tokaji mintákról származó 
aszúbogyókról gyűjtött izolátumok esetében, mely élesztőfajt 
azóta a borászati gyakorlatban is használják kofermentációs 
fajként (Englezos, et al., 2017). 
A nemesrothadás során két fontos tényező határozza meg a 
szőlőbogyó kémiai összetételét. Az egyik a víz elpárolgásából 
eredő az oldott anyagok koncentrációjának növekedése, a másik a 
Botrytis cinerea másodlagos anyagcseretermékeinek a 
megjelenése és felhalmozódása. A két tényezőt egészítik ki a 
szőlőbogyón élő egyéb mikrobák anyagcseretermékei, amelyek 
szintén jelentősek, gondoljunk csak az Acetobacter fajok által 
termelt ecetsavra vagy a Penicillium fajok okozta keserű ízt 
eredményező borhibákra.  
 
Jelen munka során felvetett kérdések és a megállapított tézisek a 
tématerület ismeretanyagát új, gyakorlati jelentőségű 
eredményekkel egészítik ki, valamint kutatócsoportunk és a 
tudományos közösség tagjai számára új kutatások alapjául is 
szolgálhatnak. 
Az az egyediség amely, a Botrytis cinerea és a borszőlő (Vitis 
vinifera L.) kapcsolatát jellemzi, miszerint világszerte az egyik 
legnagyobb termésvesztést okozó patogén, ám ezzel szemben, 
bizonyos speciális környezeti feltételek mellett kiemelkedő 
minőségű, magas hozzáadott értékkel bíró borászati alapanyagot 
képes létrehozni, lehetőséget ad a növény-gomba 
kapcsolatrendszer komplexebb vizsgálatára így több részletre 
kiterjedő képet kaphatunk a fertőzési folyamat mikrobiológiai, 
fiziológiai, fizikai és kémiai lépéseiről. Munkánk során több 
egyszerű hipotézist állítottunk föl annak érdekében, hogy ezek 
igazolása vagy cáfolata lépésről lépésre adjon információt a 
szürkerothadás és az aszúsodás elemeiről, így megérhetővé válnak 
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nem csak a mikrobiológiai és növényfiziológiai összefüggések, 
hanem az azokat meghatározó külső körülmények is. 
 
A kutatásunk célja az értekezésben megfogalmazott hipotézisek 
vizsgálata és megerősítése. Ennek érdekében az alábbi kutatási 
célokat fogalmazzuk meg: 
 
1) Az aszúsodás és a szürkerothadás, a két ellentétes kimenetelű 

folyamat közti transzkriptomikai különbségek meghatározása 
2) A szőlőbogyó textúra és a Botrytis cinerea által expresszált 

szénhidrátbontó gének közti összefüggések elemzése 
3) A Botrytis mellett további mikrobák szerepének leírása az 

aszúsodás és a szürkerothadás során 
4) Ezen mikrobák hatásának meghatározása az aszúborok 

aromaanyag-összetételére 
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ANYAG ÉS MÓDSZER 
 

 
A mintavétel a Tokaj-Hegyalja borvidéken található Mád község 
határában fekvő Betsek dűlőben helyezkedik el. A dűlő a Mád 
határában található 42 első osztályú dűlő közül az egyik 
legkiválóbbként van számontartva. 
A mintavételi területek két szőlőtáblában helyezkedtek el, melyek 
közül az északabbra fekvő táblában furmint, még a délebbre fekvő 
táblában hárslevelű szőlőfajta található. Mindkét szőlőterület 3 m 
x 1 m térállásban lett telepítve Teleki-Kober 5BB rezisztens 
alanyfajtára. A furmint fajta T85 klóntípusú a hárslevelű T311 
típusú. Művelésmódját tekintve mindkét tábla középmagas 
kordonművelésű 4-5 termőalappal, melyek már több évre 
visszamenőleg alakítottak ki és 2 rügyes csapmetszéssel 
dolgoznak rajta. 
A mintavétel több időpontban és több vizsgálati célra történt, két 
évjárat folyamán gyűjtöttünk mintát 2016-ban és 2017-ben. 
Fontos azt kiemelni, hogy a mintagyűjtési időpont 
megválasztásakor még nem lehetünk biztosak abban, hogy az 
adott évjáratban egyáltalán lesz e megfelelő mennyiségű és 
minőségű aszúsodás, így a szükségesnél több mintagyűjtési 
időponttal számoltunk, amelyet az időjárás alakulásával minden 
esetben aktualizáltunk. A pontos mintagyűjtési időpontokat az 1. 
táblázat tartalmazza. 
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1. táblázat: a mintagyűjtések pontos dátuma, a gyűjtött 

minták típusai és azok felhasználása 
Mintagyűj-
tések 

Pontos 
dátum 

Gyűjtött  
mintatípus

ok 

Ismétlések száma 

2016    

szeptember 
szeptember 
8. 

I, II, III, 
IV, VI 
fázis 

5-5 biológiai ismétlés 
RNS és DNS amplikon 
szekvenáláshoz, 100 
ismétlés textúra 
elemzéshez 

október október 11. 

I, II, III, 
IV, VI 
fázis 

5-5 biológiai ismétlés 
RNS és DNS amplikon 
szekvenáláshoz, 100 
ismétlés textúra 
elemzéshez 

november 
november 
10. 

I, II, III, 
IV, VI 
fázis 

5-5 biológiai ismétlés 
RNS és DNS amplikon 
szekvenáláshoz, 100 
ismétlés textúra 
elemzéshez 

2017    

szeptember 
szeptember 
7. 

I, II, III, 
IV, VI 
fázis 

5-5 biológiai ismétlés 
RNS és DNS amplikon 
szekvenáláshoz, 100 
ismétlés textúra 
elemzéshez 

október oktbóer 10. 

I, II, III, 
IV, VI 
fázis 

5-5 biológiai ismétlés 
RNS és DNS amplikon 
szekvenáláshoz, 100 
ismétlés textúra 
elemzéshez 

november 
november 
14. 

I, II, III, 
IV, VI 
fázis 

5-5 biológiai ismétlés 
RNS és DNS amplikon 
szekvenáláshoz, 100 
ismétlés textúra 
elemzéshez 

 
A szőlőbogyók textúra tulajdonságainak méréséhez a TAxT2i 
típusú (Stable Micro System, Surrey, Egyesült Királyság) 
textúraelemző készüléket használtunk HDP 90-es platformmal és 
30 kg-os maximális terheléssel. 
 
A begyűjtött és mélyfagyasztva tárolt szőlőbogyókat sterilizált 
kerámia dörzsmozsárban folyékony nitrogén fürdőben porrá 
őröltük, majd a porokat mintánként 2 ml-es eppendorf csőben a 
felolvadás elkerülésével visszahelyeztük -80 °C-ra. A minták 
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leőrlését követően a teljes DNS-t egy növényi DNS kivonására 
fejlesztett kivonó készlettel, Qiagen DNEasy Plant mini kit-tel 
(Qiagen Gmbh., Hilden, Németország) kivontuk. 
 
A teljes RNS kivonáshoz egy kevésbé korszerű ám nagyon 
hatékony módszert fejlesztettünk tovább, amellyel viszonylag 
hatékonyan és jó minőségben tudtunk RNS-t kivonni mintáinkból. 
Az RNS kivonatolás főbb lépései a következők voltak: 

- Cetromónium-bromidos (CTAB) 
extrakció Polivini-pirrolidon (PVP-40) és 
spermidin adalékkal 

- Merkaptoetanolos denaturáció 
- Kloroformos izoamilalkoholos extrakció 
- Nátriumacetátos tisztítás 
- TE-pufferes tisztítás 
- Lítium-kloridos tisztítás 
- DN-ázos emésztés 

 
A kivont DNS-t újgenerációs amplikon szekvenálással egy 
megbízás alapján a gödöllői Eurofins BIOMI Kft. végezte. A 
kivont RNS-t újgenerációs metatranszkriptomikai szekvenálással 
egy megbízás alapján a debreceni UD Genomed Kft végezte, 
Illumina NextSeq500 platformon, 14 Mread/minta biztosításával. 
A nyers DNS-szekvenciákat az R szoftverkörnyezetben (R 
Development Core Team 2023) implementált dada2 csomaggal 
(Callahan, et al., 2016) dolgoztuk fel, amelyet a DNS-szekvenciák 
finom variációjának felismerésére terveztek. 
Az RNS read-ek minőségét a FastQC v0.11.5 (Babraham 
Bioinformatics, Cambridge, Egyesült Királyság) segítségével 
értékeltük. Ezután a szekvenálási read-eket a minőségük szerint 
szűrtük a FASTX-TOOLKIT segítségével. Ezt követően a nagy 
lefedettségű read-ek alacsony abundanciájú fragmentumait a 
eltávolítottuk. Az így kapott jó minőségű read-eket a B. cinerea, 
A. alternata, A. pulullans, E. nigrum és R. graminis referencia 
genomhoz igazítottuk (van Kan, et al., 2017), majd egy Python 
szkript segítségével a Salmon 1.3.0 verzióját használva (Patro, et 
al., 2017) a megfelelő génekre szabdaltuk. Az alapvető statisztikai 
elemzéseket a R programkörnyezetben R Studio felhasználói 
felületen végeztük (R version 4.2.0, R Studio „Prairie Trillium” 
2022.02.1). A funkcionális génösszetétel változásainak 
összehasonlítására az aszús fázisok között páros differenciális 
expressziós (DE) elemzést végeztünk az I.-II., a II.-III., illetve a 
III.-IV. fázisok között a DESeq2 R csomag segítségével (Love, et 
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al., 2014). Az expresszált géneket tartalmazó adatsort 
hálózatelemzési módszerrel modulokba soroltuk. A B. cinerea és 
egyéb kiválasztott gombák összes funkcionális génjének 
elemzésére, valamint a funkcionális gének expressziós szintjének 
a bogyótextúra adatokkal történő összevetésére a WGCNA R 
csomag (Langfelder & Horvath, 2008) segítségével súlyozott gén-
koexpressziós hálózatelemzéssel (Weighted Gene Coexpression 
Network Analyses, WGCNA) vizsgáltuk. A kiválasztott hub-
géneket funcionálisan is megvizsgáltuk, hiszen a 
transzkriptomikai koexpressziós hálózatban ezek fontos szerepet 
töltenek be. A gének funkciós azonosításához a Uniprot adatbázist 
használtuk (UniProt, 2015).  
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EREDMÉNYEK ÉS AZOK MEGBESZÉLÉSE 
 
Az aszús és szürkerothadt bogyókon DNS amplikon 
szekvenálással meghatározott gombaközösségeket jellemezzük, 
mely eredményeket a továbbiakban arra használjuk, hogy 
kiválaszthassuk azokat a legabundánsabb fonalasgombákat és 
élesztőgombákat amelyek esetében transzkriptomikai elemzést 
végzünk. 
 

 
1. ábra: A DNS amplikon szekvenálási adatok során vizsgált 

három fázis (egészséges – H, nemesrothadt – N és szürkerothadt 
– G) és két hónap (szeptember – S és október – O) bogyóiban 

meghatározott, a nyolc legmagasabb összabundanciával 
rendelkező nemzetségek abundancia eloszlása (kettes alapú 
logaritmikus skálán ábrázolva). A dobozok fölötti kisbetűk a 

Tukey HSD teszt során meghatározott szignifikancia csoportokat 
jelölik. 

 
A DNS amplikon szekvenciákat ASV-kre, azaz amplikon 
szekvencia variánsokra (amplikon sequence variant) osztottuk. Az 
egyedi ASV-ket meghatároztuk, mely nemzetséghez tartoznak, 
így kaptunk egy gombanemzetségekre osztott adathalmazt, 
melynek az egyes mintatípusokhoz (rothadási típus és 
mintagyűjtési hónap) tartozó abundanciájának kettes alapú 
logaritmusát doboz-diagramon ábrázoltuk (1. ábra). 
Ezek alapján önkényesen úgy döntöttünk, hogy a Botrytis mellett 
a későbbi transzkriptomikai adatok vizsgálatához kiválasztunk két 

2
2

2
2

2
2

2
2
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fonalasgomba és két élesztő nemzetséget, amelyekből megfelelő 
referencia genom (GTF fájl) áll rendelkezésre nyilvános 
adatbázisokban (NCBI) és abundanciájuk a lehető legmagasabb. 
Így esett a választás az Alternaria, Aureobasidium, Epicoccum és 
Rhodotorula nemzetségekre.  
 
A következő részben rátérünk a kivont és szekvenált teljes RNS 
adatokból kapott eredmények tárgyalására. Első körben az 
aszúsodás folyamatát, tehát az I-IV fázisokat vizsgáljuk, azon 
belül is a Botrytis cinerea referenciagenomjához annotált géneket. 
A B. cinerea transzkriptek abundanciájának és gyakoriságának 
eloszlása szignifikáns növekedést mutatott az aszúsodás I. fázisa 
(egészséges) és az összes többi fázisa (II, III, IV) között, de 
későbbi fázisok között nem volt szignifikáns változás. 

 
2. ábra: Az ábrán a Botrytis cinerea expresszált génjeinek 

abundancia-összegét láthatjuk a különböző aszúsodási fázisú és 
mintagyűjtési időpontú mintacsoportokban. Megfigyelhető, hogy 

az I. fázis és a többi fázis között van kizárólag szignifikáns 
eltérés, mind az abundanciát, mind a gyakoriságot figyelembe 

véve. 
 
Az NMDS módszerrel ábrázolt ordinációs diagrammok erős 
elkülönülést mutattak az aszúsodási fázisok között, míg a 
mintavételi időnek kisebb hatása volt a minták közötti 
elkülönülésre. A PERMANOVA-teszt erős elkülönülést mutott az 
aszúsodási fázisok között, míg a mintavételi időnek kisebb hatása 
volt. A variancia 26%-át a fázisok (F = 19,712, P < 0,01, r2 = 0,26), 
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míg 6,6%-át a mintavételi időpont (F = 4,01, P < 0,01, r2 = 0,066) 
határozta meg. 
 
A következőkben az aszúsodás során expresszált Botrytis cinerea 
gének alkotta koexpressziós hálózat tulajdonságait ismertetjük, 
valamint összevetjük azokat a bogyókon mért textúra 
paraméterekkel. A Botrytis cinerea által expresszált gének alkotta 
hálózat belső szerkezetének megismeréséhez WGCNA 
klaszterezést végeztünk, hogy a funkcionális gének együtt történő 
kifejeződését modulokba soroljuk. A modulok közül a turquoise, 
blue brown és red modulok mutatták a legjelentősebb negatív 
korrelációt a textúra paraméterekkel, amint azt a 3. ábra ún. 
„hőtérképes” része mutatja. A blue, brown, green, pink, red, 
yellow and turquoise modulokat ún. NRCM moduloknak 
nevezzük, amelyek az aszúsodási fázisok vagy mintagyűjtési 
hónapok által meghatározott, azzal szemléletes módon 
összefüggést mutató sajátgén-kifejeződési profilt mutattak míg a 
többi hat modul sajátgén-kifejeződési profilja elkülönült és nem 
volt összefüggésbe hozható. 

 
3. ábra: A Botrytis cinerea gének négy nemes rothadási fázisában 
kifejezett koexpressziós hálózatának elemzése. A baloldali felső 
ábrán látható hierarchikus klaszterezési fa a gének korrelációja 
alapján lett konstruálva, amely alatt a funkcionális géneket 13 
modulba rendezése található, 100 vagy annál magasabb számú 

modul nagysággal és 0,25 koexpressziós küszöbértékkel. A 
texturális paramétereknek megfelelő piros sávok szignifikáns (p 

< 0,05) korrelációt jeleznek a funkcionális génekkel. A jobb 
oldali hőtérképen a 13 modul sajátgénjének és a különböző 

textúra paraméterek (F_sk: bogyóhéj keménység, E_sk: 
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bogyóhéj rugalmasság, W_sk: bogyóhéj átszakításához 
szükséges munka, BH: bogyókeménység) korrelációja és 

zárójelben a hozzá tartozó p-értékek láthatók. A kördiagramok a 
differenciális génexpressziós eredményeket szemléltetik, azaz 

hogy a különböző szomszédos fázisok között fel- vagy 
leszabályozott funkcionális gének milyen arányban oszlanak meg 

az egyes NRCM modulok között. Az ábra a WGCNA 
programcsomag beépített ábrázoló szkriptjével lett készítve, 

melyben nem lehetséges az angolban használatos tizedespontot 
tizedesvesszőre lecserélni, így ezen az ábrán a decimálist 

tizedespont jelöli. 
 
A meghatározott NRCM modulokhoz tartozó sajátgén expressziós 
szinteket ANOVA és Tukey HSD teszt segítségével elemeztük, 
hogy meghatározzuk mely fázisok vagy mintagyűjtési hónapok 
között nő vagy csökken szignifikánsan ez az érték (4. ábra). 
 

 
4. ábra: A modulokhoz tartozó sajátgének abundancia értékeinek 

eloszlása az aszúsodási-fázisok (balra) és a mintavételi 
időpontok (jobbra) között az NRCM modulok tekintetében 

egyirányú ANOVA-modellek alkalmazásával. Piros nyilak jelzik 
a szomszédos fázisok vagy hónapok közötti szignifikáns 

növekedést vagy csökkenést. 
 

Az összes NRCM valamennyi jelentős fázisátmenetében számos 
feldúsult gént és útvonalat azonosítottunk. Ezek közül a legtöbb a 
szénhidrát- és a fehérje-anyagcseréhez kapcsolódott, amelyek 
mindkettő fontos szerepet játszik az aszúsodás folyamata során. A 
brown modul I-II. fázisában felfelé szabályozott gének közül a 17 
feldúsult útvonal közül a "szénanyagcsere", a "fruktóz- és 
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mannózanyagcsere", a "glikolízis" és a "butanoát-anyagcsere" 
géneket azonosítottuk. A red modulban az I-II. fázisból 
felszabályozott gének jelentősen feldúsultak a "Keményítő- és 
szacharóz-anyagcsere" esetében. A turquoise modulban az I-II. 
fázistól felfelé szabályozott gének a "Galaktóz-anyagcsere", a 
"Glikolízis", az "Egyéb glikán anyagcsere" és a "Keményítő- és 
szacharóz-anyagcsere" tekintetében dúsultak fel. A szénhidrát-
anyagcsere szintén feldúsult a III. és a IV. fázis között a 
botritizálódási folyamat végén, ahol a green modulban a 
felszabályozott gének a 'Szén-anyagcsere' és a 'Glikolízis', a pink 
modulban pedig a 'Szén-anyagcsere' és a 'Piruvát-anyagcsere' 
génjei dúsultak. A brown modul I. fázisától a II. fázisig a fehérje-
anyagcserével kapcsolatos, felfelé szabályozott génekben olyan 
feldúsult anyagcsereútvonalak találhatók, mint az "Alanin- és 
aszpartám-anyagcsere", a "Triptofán-anyagcsere", a "Valin-, 
leucin- és izoleucinanyagcsere", valamint az "Ubikvitin 
közvetítette proteolízis". Az aminosav-anyagcseréhez tartozó 
útvonalakon kívül a "ketontestek" útvonal is gazdagodott az I-II. 
fázisú brown modul felszabályozott génjei között. A green modul 
tekintetében a fehérje-anyagcseréhez tartozó olyan feldúsult 
útvonalakat azonosítottunk, mint az "Alanin és aszpartám 
anyagcsere", a "Béta-alanin", a "Cisztein és metionin anyagcsere" 
és a "Glicin, szerin és treonin", amelyek a nemesrothadási 
folyamatok későbbi, III. és IV. fázisa során feldúsultak.  
A szénhidrát- és fehérje-anyagcsere mellett a legtöbb modulban a 
másodlagos anyagcseretermékek képződéséért felelős útvonalakat 
is kimutattuk. Ezek a vegyületek szerepet játszanak az aszúbogyó 
borászati jelentőségű kifejlődésében, például az aromás 
vegyületek képződésében és az antibiotikus aktivitásban. Például 
a pink modulban mindkét jelentős fázisátmenet (az I. fázisból a II. 
fázisba, illetve a II. fázisból a III. fázisba felszabályozott gének) a 
"kén anyagcseréjéhez" kapcsolódó, jelentősen feldúsult 
útvonalakat tartalmazott. A brown modulban az "Alkaloid 
bioszintézis" útvonal az I. fázisból a II. fázisba történő 
felszabályozott gének között dúsult fel. Ugyanez az útvonal a 
green modulban a III. és IV. fázis között felfelé szabályozott gének 
között is gazdagodott. A feldúsult útvonalak teljes listája a 3. 
számú mellékletben található. 
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A korábbiakkal szemben a következő részben az aszúsodás 
folyamatának vizsgálatáról rátérünk a nemes és szürkerothadás 
közötti különbségek vizsgálatára. Ebben a fejezetben is kizárólag 
a Botrytis cinerea géneket vizsgáljuk. Az előzőekhez hasonlóan 
először mennyiségi elemzéseket végzünk (ANOVA és NMDS) 
majd rátérünk a differenciális expressziós, gén-ontológiai és 
további funkcionális elemzésekre. 

Az egészséges szőlőbogyóból izolált RNS esetében a Botrytis 
gének abundanciája mindkét rothadási típushoz képest 
alacsonyabb volt. Ez a trend igaz a két vizsgált mintavételi 
időpontra, szeptemberre és októberre is. Ez azt mutatja, hogy 
csupán a gének abundanciájának vagy gazdagságának összegét 
vizsgálva a két rothadási típus között nem állapíthatunk meg 
különbséget és a mintavételi hónapok között sincs szignifikáns 
eltérés. Ezt az 5. ábráról leolvasható megállapítást a 
PERMANOVA teszt is megerősítette, ahol a B. cinerea 
funkcionális génjeinek abundanciája szignifikánsan elkülönülést 
mutatott mind a bogyórothadás típusok (beleértve az egészséges 
esetet is), (F = 8,8097, p < 0,01, r2 = 0,42629), mind a mintavételi 
hónapok (F = 2,0978, p < 0,01, r2 = 0,06518) esetében. 

 

5. ábra. A Botrytis cinerea funkcionális génjeinek NMDS-
elemzése egészséges (H), nemesrothadt (N) és szürkerothadt (G) 

bogyókban, szeptember (S) és október (O) hónapokban. Az 
egyes mintatípusok ordinációjának középpontjától mért standard 

eltérést ábrázoló ellipszisek nem fednek át, vagy csak kevés 
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átfedést mutatnak, ami a kifejezett funkcionális gének 
összetételének erős különbségét jelzi a bogyótípusok és hónapok 

között. 

A szeptember és október hónapokban begyűjtött bogyóminták 
esetében gén-ontológiai és útvonal feldúsulási vizsgálatokat 
végeztünk. A szeptember és október között megosztott 600 
felszabályozott nemesrothadás esetében azonosított gén 
alapkészletének 18 szignifikánsan feldúsult GO-ja közül 
egyharmad az anyagcseréhez kapcsolódott, amelyek közül néhány 
a nemesrothadás aktivitáshoz kapcsolódik, beleértve a "Celluláris 
fehérje anyagcsere-folyamat" és a "Fehérje anyagcsere-folyamat" 
(3. táblázat). A 628 génből álló, felszabályozott szeptember-
októberi közös GR magprofilban csak három GO-t találtunk 
szignifikánsan feldúsulva, de ezek közül egyiket sem találtuk 
olyan anyagcsere- vagy fizikai változásokhoz kapcsolódónak, 
amelyek a nemesrothadáshoz kapcsolódnak. A felfelé 
szabályozott Botrytis gének készletében több feldúsult útvonal 
azonosítása megfelel több GO-kifejezés azonosításának. A B. 
cinerea nemesrothadás génprofiljában több feldúsult útvonalat 
azonosítottunk. Ezek közül a három legjobban feldúsult útvonal a 
"Riboszómális folyamatok", a "Metabolikus útvonalak" és a 
"Másodlagos metabolitok bioszintézise" volt. A GO-gazdagodási 
elemzésekhez hasonlóan a felfelé szabályozott GR-gének 
alapkészletéhez nem azonosítottunk feldúsult útvonalakat. 

A virulencia BLAST elemzések (Cuzick, et. al., 2023) hat 
virulencia faktor jelenlétét mutatták ki a nemesrothadás során 
differenciálisan expresszált génprofilban, míg a szürkerothadás 
esetében kilencet találtak (6. táblázat) Az azonosított NR 
virulencia faktorok különböző mechanizmusokkal, többek között 
a növényi gazdaszervezet védelmi válaszainak megkerülésével 
(BCIN_03g03390) járulnak hozzá a B. cinerea azon 
képességéhez, hogy kolonizálja a szőlőbogyó héját (Rolke, et al., 
2004), (BCIN_09g02390) (Rui & Hahn, 2007), valamint, részt 
vesz a sejtfal lebontásában (BCIN_08g04530) (Ren, et al., 2018) 
(BCIN_16g03950) (Peterson & Nevalainen, 2012). A 
szürkerothadás virulenciaprofilja főként oxidoreduktázokból állt, 
amelyek védelmet nyújtanak a gazdaszervezet védelmi 
mechanizmusai ellen (BCIN_02g07640, BCIN_12g06380, 
BCIN_05g03550, BCIN_01g07190), (Yu, et al., 2020) emellett a 
membrántranszportban részt vevő gének(BCIN_01g09910) 
(Hayashi, et al., 2002), a sejtfal lebontásához hozzájáruló gének 
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(BCIN_14g00850) (Micheli, 2001), valamint a növényi 
szöveteket támadó gének, nevezetesen a BCIN_15g03390 
(Schumacher, 2012) és a fitotoxin-szintézis génjei 
BCIN_01g00060  (Colmenares, et al., 2002), (Tani, et al., 2005) 
és BCIN_12g06380 (Pinedo, et al., 2020) is szignifikánsan 
feldúsultnak bizonyultak. 
A következő részben a korábban kiválasztott további 
fonalasgombák és élesztőgombák szerepét vizsgáljuk. Elsőként a 
nemes és a szürkerothadásos minták közötti különbségeket 
elemezzük először mennyiségi szempontból (ANOVA, NMDS), 
majd funkcionális szempontból is (differenciális génexpresszió, 
útvonal feldúsulás, gomba-növény kapcsolatok). 
Alternaria esetében az abundanciát vizsgálva mindhárom 
bogyótípus mindkét hónapban elkülönül egymástól, míg a 
gyakoriság eloszlását vizsgálva az egészséges bogyó és a 
szürkerothadás esetében nem szignifikáns ez a különbség. Botrytis 
esetében az egészséges bogyó transzkript eloszlása szignifikáns 
különbséget mutat mindkét rothadási típussal szemben. Az 
Epicoccum az Alternariahoz hasonló képet mutat. Aureobasidium 
esetében az egészséges bogyókon meghatározott transzkriptek 
különülnek el jól a két rothadási típus esetétől, míg Rhodotorula 
esetében a Botrytishez hasonló eloszlásokat kaptunk (6. ábra). 

 
6. ábra. A fonalas gombák A) Alternaria alternata, B) Botrytis 

cinerea, C) Epicoccum nigrum és az élesztőgombák D) 



 19 

Aureobasidium pullulans és E) Rhodotorula graminis transzkript 
abundancia és gyakoriság értékek összehasonlítása az egészséges 
bogyó (H), a nemesrothadt bogyó (NR) és a szürkerothadt bogyó 
(GR) típusai között szeptember (S) és október (O) hónapokban 
ANOVA segítségével. A Tukey-féle HSD-tesztekkel számított 
páros különbségeket a különböző felső indexek, latin kisbetűk 

jelzik. 
Az A. alternata, a B. cinerea, az E. nigrum és az A. pullulans 
felfelé szabályozott mindkét vizsgált hónapban differenciálisan 
expresszálódó nemesrothadt bogyókban azonosított 
génkészletben az anyagcseréhez kapcsolódó feldúsult 
génontológiai kifejezéseket azonosítottunk, amelyek közül 
néhány a nemesrothadás kialakulásának folyamatával és a 
sejtosztódással kapcsolatos. Az A. alternata esetében ez hat, 
főként a nitrogén-anyagcseréhez kapcsolódó génre, mint például 
a "Peptid anyagcsere-folyamat", és olyan sejtfolyamatokra, mint 
például a "Transzláció”. A B. cinerea génkészletében 18 
génontológiai kifejezést azonosítottunk, amelyek egyharmada 
metabolikus tevékenységre vonatkozott, beleértve a "Celluláris 
fehérje-anyagcsere-folyamat" és a "Fehérje-anyagcsere-folyamat" 
kifejezéseket. Az E. nigrum esetében is három feldúsult kifejezést 
azonosítottunk, de ezek főként olyan celluláris folyamatokhoz 
kapcsolódtak, mint például a "Sejten belüli transzport". Az A. 
pullulans esetében a tizenkét feldúsult kifejezés főként a zsírsav-
anyagcseréhez kapcsolódott, mint például a "Zsírsav-anyagcsere-
folyamat", "Zsírsav-bioszintézis-folyamat" és "Monokarbonsav-
anyagcsere-folyamat". 
A virulencia faktorokat azonosító BLAST-ot tekintve három gént 
azonosítottunk az A. alternata felszabályozott génkészletében, 
köztük egy 1,3,8-trihidroxi-naftalin reduktázt 
(CC77DRAFT_528893), egy 26S proteaszóma-szerű fehérje 
szabályozó alegységet (CC77DRAFT_968321) és egy mitogén-
aktivált fehérje kinázt (CC77DRAFT_1016542). Három gént 
azonosítottunk az E. nigrum felfelé szabályozott nemesrothadásos 
génkészletében, köztük egy azonosítatlan fehérjét 
(B5807_08936), egy PKS_ER domént tartalmazó fehérjét 
(B5807_02028), valamint egy 5-aminolevulinát-szintázt (5-
aminolevulinát-szintáz). Végül egyetlen virulencia-gént, 
nevezetesen egy ATP-függő RNS-helikázt, az eIF4A-t 
(RHOBADRAFT_46472) azonosítottuk az E. nigrum 
felszabályozott szürkerothadásos génkészletében. Az RNS-
helikázok az RNS-t érintő valamennyi folyamathoz kapcsolódnak 
a transzkripciótól a bomlásig (Adbelkri, et al., 2020), így ennek a 
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génnek fontos szerepe lehet a stresszes környezethez való 
alkalmazkodás szabályozásában R. graminis esetében. 
 
A következő szakaszban az aszúsodás folyamata során, azaz az I-
IV fázisú mintákban azonosított géneket vizsgáltuk, méghozzá 
azokat, amelyeket a kiválasztott 4 gombanemzetség (Alternaria, 
Aureobasidium, Epicoccum, Rhodotorula) egy-egy fajának 
referenciagenomjához annotáltunk.  
A vizsgált nemzetségek (Alternaria, Aureobasidium, Botrytis, 
Epicoccum és Rhodotorula) fázisának génexpressziós 
eloszlásában az ordinációs ábrázoláson megfigyelt 
nemzetségenkénti szignifikáns elkülönülés rendre 36%-a, 47%-a, 
26%-a, 49%-a és 39%-a magyarázható a fázissal. A 
varianciaanalízishez hasonlóan az ordinációs ábrákon is 
megfigyelhető, hogy a betakarítás időpontja sokkal kisebb 
mértékben határozza meg a minták elkülönülését, mint a fázis (7. 
ábra). 

7. ábra: A vizsgált nem Botrytis nemzetségek NMDS ordinációs 
ábrája. A színek a nemesrothadási fázist (I, II, III, IV) az 

alakzatok a mintavételi hónapot (S – szeptember, O – október, N 
– november) jelölik. 
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A WGCNA klaszterelemzések tíz génmodul-klasztert 
azonosítottak (21. ábra). A megkülönböztethetőség miatt ebben az 
elemzésben a modulok neveit egy 2-es végződéssel látjuk el, mint 
például blue2, így a Botrytis esetében azonosított génklaszterek 
megkülönböztethetők a kombinált elemzés esetében azonosított 
génklaszterektől. A turquoise2 modulban volt megtalálható a nem 
Botrytis gének több mint 95%-a, a sajátgén ANOVA-elemzései 
alapján a négy fázis között növekedés volt tapasztalható, de ez a 
növekedés csak a III. és IV. fázis között volt szignifikáns (8. ábra). 

8. ábra: A különböző génexpressziós modulok fáziseloszlása, a 
szignifikáns különbségeket kis betűkkel jelöljük, a modulok 

színei az egyes ábrák alatt szerepelnek. 
 
A turquoise2 modulban 47, 7, 50, 21 és 21 feldúsult útvonalat 
azonosítottunk , melyek közül több olyan útvonalat azonosítottak, 
amelyek olyan enzimeket tartalmaznak, amelyek hozzájárulnak a 
bor stabilitásához és minőségéhez, illetve amelyek a borban lévő 
aromás vegyületek képződésének prekurzorai, különösen az 
aminosav-anyagcseréhez (Callejón et al., 2010), a szénhidrát-
anyagcseréhez (Han et al., 2020), a lipid-anyagcseréhez, valamint 
a másodlagos metabolitok képződésében részt vevő enzimekhez 
kapcsolódóan. A borok érzékszervi és minőségi paramétereihez 
hozzájáruló géneket ezekből a feldúsított útvonalakból 
azonosítottuk, továbbá a WGCNA klaszterezett modulokból 
hasonló funkciójú hub géneket azonosítottunk, ezeket az értekezés 
4. számú mellékletben mutatjuk be részletesen. 
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KÖVETKEZTETÉSEK ÉS A JAVASLATOK 

 
Az aszús bogyók bizonyos vizuális és mérhető fizikai-kémiai 
tulajdonságaiban mutatkozó különbségek, amelyeket a folyamat 
különböző fázisainak meghatározására használtunk (Hegyi-Kaló, 
et al., 2020), (Carbajal-Ida, et al., 2016), implicit módon azt 
sugallták, hogy ezeket a változásokat legalább részben a B. 
cinerea számos, még ismeretlen, funkcionális génje okozza. 
Tudomásunk szerint kevés olyan tanulmány készült, amely 
megvilágítja a B. cinerea funkcionális génprofiljának minőségi és 
mennyiségi különbségeit a szabadföldi körülmények között 
természetesen előforduló aszúbogyó fejlődése során, és azt, hogy 
ezek a funkcionális gének valószínűleg hogyan járulnak hozzá a 
botritiszes szőlőbogyók fizikai-kémiai változásaihoz, ami fontos 
következményekkel jár a borászok számára. 
A B. cinerea nemesrothadásos génexpressziós profiljának 
általános hasonlósága a vizsgált hónapokban azt mutatja, hogy a 
B. cinerea nemesrothadásban kifejeződő génjeinek összetétele 
időben viszonylag stabil, ami egyfajta kiszámíthatóságot 
feltételez. Ez utóbbit az NMDS-elemzések is megerősítették, 
amelyek az összes hónapot összevonva a II., III. és IV. fázis 
egyértelmű elkülönülését mutatták, ami megerősíti 
várakozásainkat. Ez utóbbi döntő jelentőségű a borászok számára. 
Megállapítjuk tehát, hogy az aszúsodás folyamata során 
expresszált Botrytis cinerea gének a mintavételi idővel nem 
változnak, és ugyan a II-IV fázisban magasabb totális abundanciát 
mutatnak az egészséges bogyón is magas gyakorisággal vannak 
jelen. 
A Vitis vinifera szőlőbogyó héja főként szénhidrát-alapú 
vegyületekből, például cellulózból, arabinánból, mannánból, 
galaktánból, xilánból és xiloglükánból, lignin szerkezetű 
fehérjékből és proantocianidinekből áll (Apolinar-Valiente, et al., 
2017). Az NRCM modulokon belül számos olyan differenciálisan 
expresszálódó gént azonosítottunk, amelyek szignifikánsan 
korreláltak a textúra paraméterekkel, ami a bogyóhéj lebontásában 
szerepet játszó funkcionális útvonalak feldúsulására utal a 
botritizálódási folyamat során. Azt találtuk, hogy az egészséges 
bogyókról a II. fázisú bogyókra való átmenet során 
differenciálisan kifejeződő gének voltak atipikus aszúfejlődésben 
szerepet játszó, más tanulmányokban is leírt gének (Magyar, 
2011) (Hegyi-Kaló, et al., 2020) (Kallitsounakis & Catarino, 
2020). 
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Ennek oka az volt, hogy ebben a szakaszban a bogyóhéj 
rugalmassági modulusának jelentős változását (E-drop) figyelték 
meg, ami arra utal, hogy a sejtfal lebomlása elsősorban az 
aszúsodás e korai szakaszában történik. A szénhidrát-
anyagcserében szerepet játszó enzimeknek a bogyóhéj fizikai 
paramétereinek változásával való megfigyelt korrelációja a 
jelenlegi vizsgálatban megerősíti, hogy azok aktív szerepet 
játszanak az aszúsodás során bekövetkező bogyótextúra 
változásokban. 
A szénhidrát-anyagcsere mellett a fehérje-anyagcserét érintő, 
feldúsult útvonalak is túlsúlyban voltak az adott modulokban. A 
szőlőbogyó héjának szerkezeti jellegű lebontása mellett a 
nitrogéntartalmú vegyületek metabolizmusa, mint az aminosavak, 
peptidek és nukleinsav-származékok fontos szerepet játszanak a 
B. cinerea anyagcseréje szempontjából (Lacroux, et al., 2008). 
Valószínűleg ez magyarázza az olyan nitrogén-felszabadító 
enzimek azonosíthatóságát, mint az omega-amidáz 
(BCIN_14g01750), amely a brown modulban az I. és II. fázis 
között felfelé szabályozott, a feldúsult alanin-aszpartám útvonal 
(Slocum, 2005) részeként, valamint a green modulban a III. és IV. 
fázis között felfelé szabályozott, a feldúsult alanin-aszpartám 
útvonalhoz tartozó glutamát-dehidrogenáz (BCIN_03g07670). A 
"ketontestek" feldúsult útvonal azonosítása szintén a ketontesteket 
tartalmazó aminosavak lebontására utal. Az aszúsodás során tehát 
a korai fázisokban azonosítottunk szignifikánsan feldúsult 
szénhidrát anyagcserét, különös tekintettel a sejtfalbontó 
folyamatokra. A folyamat későbbi szakaszában jelentős nitrogén 
anyagcsere útvonal feldúsulást kaptunk, amely esetében a 
könnyen felvehető nitrogén előállításával kapcsolatos géneket 
találtuk aktívnak. 
Számos tanulmány megmutatta, hogy a B. cinerea a legnagyobb 
biomasszát képező gomba az aszúsodás során (Bene & Magyar, 
2004) (Blanco-Ulate, et al., 2015), ami arra utal, hogy bizonyos 
versenyelőnye van más mikroorganizmusokkal szemben a 
szőlőbogyó mikrokörnyezetében. A kén anyagcseréje és az azt 
követő méregtelenítés ezért fontos a növény-gomba kölcsönhatási 
modellben a nemesrothadás folyamat során (Griffith, et al., 2015). 
A pink modulban a kén anyagcsere útvonala az I. és a II. fázis, 
illetve a III. és a IV. fázis között feldúsult. A Botrytis cinerea képes 
a kénvegyületeket redukálni, ezáltal e vegyületek mennyiségét a 
túléléséhez megfelelő szintre csökkenti. Továbbá képes ezeket a 
vegyületeket más másodlagos metabolitokká alakítani, amelyek 
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előnyösek a szaporodása szempontjából. Amellett, hogy a B. 
cinerea a szaporodását elősegítő metabolitokat termel és alakít át, 
olyan vegyületeket is azonosítottunk, amelyek antagonista 
hatással rendelkeznek más mikroorganizmusokkal szemben. A 
brown modulban a kataláz enzimet (BCIN_03g01920) 
azonosítottuk, amely az I. és II. fázis között felfelé szabályozott 
"másodlagos metabolitok" útvonalhoz tartozik. Ez az enzim több 
gazdagított útvonal, például a glioxilátokkal gazdagított útvonal 
részét képezi, de az alkaloidok szintézisében is kulcsfontosságú 
enzim. Ez utóbbi csoportba olyan antagonista hatású vegyületek 
tartoznak, mint például a sziderofór ferrikrocin (Chowdhury, et al., 
2020). A B. cinerea által termelt antimikrobiális anyagok 
megerősítik azt a feltételezésünket miszerint ez a faj olyan adaptív 
tulajdonságokkal rendelkezik, amelyek lehetővé teszik számára, 
hogy az aszúsodás során teljes mértékben domináljon. 
 
A következő részben az aszúsodás és a szürkerothadás közötti 
különbségek vizsgálata során kapott eredményeket értelmezzük. 
Vizsgálataink szignifikáns különbségeket mutattak ki a kifejeződő 
gének összetételében szürke- és nemesrothadt bogyók esetében, 
valamint a különböző szüreti időpontok között is. A B. cinerea 
kifejezett funkcionális génjeinek összetételében jelentős 
különbségeket találtunk a bogyórothadás típusai között, ami 
összhangban van a feltételezéseinkkel. A mintavétel időpontja is 
erős korrelációt mutatott a kifejezett génösszetétellel minden 
bogyórothadás típusban, ami azt jelzi, hogy a szüret időpontja 
szignifikáns hatással van a bogyók fiziológiai és biokémiai 
folyamataira. Összehasonlítva az egészséges bogyóval, a B. 
cinerea felfelé szabályozott génjeinek funkcionális eltérései a 
nemesrothadás esetében sokkal szignifikánsabbak voltak, mint a 
szürkerothadás esetében, különösen az anyagcsere tekintetében. A 
jelenlegi vizsgálatban számos, a sejtaktivitáshoz kapcsolódó GO-
terminus azonosítása, mint például a "sejtalkotó biogenezis" és a 
"sejtosztódás", a B. cinerea során bekövetkező proliferációját 
mutatja. Ez Blanco-Ulate és munkatársai (Blanco-Ulate, et al., 
2015) tanulmányában is nyilvánvaló volt, ahol számos, a 
sejtnövekedéshez és a gazdaszöveti szerveződéshez kapcsolódó 
feldúsult gént azonosítottak. Hasonlóképpen, a Lovato és 
munkatársai (Lovato, et al., 2019) is jelentősen feldúsult, a 
sejtburjánzással kapcsolatos GO-terminusokat, nevezetesen a 
"celluláris bioszintetikus folyamat" és a "transzláció" 
kifejezéseket azonosították a szüret utáni nemesrothadást mutató 
bogyókban. Az "antagonista metabolitok bioszintézise" feldúsult 
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útvonal azonosítása a nemesrothadt bogyók felszabályozott 
génjeiben arra utal, hogy a B. cinerea antagonista aktivitással 
rendelkezik más mikroorganizmusokkal szemben, ami lehetőséget 
ad a szaporodásra és a dominanciára. Ez genetikai magyarázatot 
ad korábbi megfigyeléseinkre, miszerint az aszúsodás során, más 
fonalas gombák visszaszorulásával a B. cinerea dominánssá válik 
az aszú bogyókban. Ez az antibiotikum útvonal nem dúsul a 
szürkerothadásban, így az antagonista aktivitást kifejező gének 
ebben a rothadástípusban nem szignifikánsan aktívak. 
Valószínűleg ez az oka annak, hogy a növénypatogén gombák a 
szürkerothadás alatt kezdenek dominálni és diverzifikálódni 
(Barata, et al., 2012). A munkánk során tehát jellemeztük a szürke 
és nemesrothadás során expresszált gének funkcióit. Ezek között 
a szénhidrátanyagcsere a fehérjeanyagcsere és az antimikrobiális 
anyagok bioszintézise esetében kaptunk számos aktív gént, 
melyek szerepét részletesen ismertettük. 
Tudomásunk szerint a mi tanulmány az első, amely a B. cinerea 
mellett a fonalas gombák és élesztőgombák funkcionális 
génexpressziós profilját is elemzi szürke- és nemesrothadt 
bogyókban, és bemutatja, hogy ezek a gombák milyen mértékben 
járulhatnak hozzá a két rothadás során bekövetkező fizikai-kémiai 
változásokhoz. Újszerű betekintést nyújtunk továbbá a domináns 
gombák lehetséges kölcsönhatási dinamikájába és 
szukcessziójába az aszúsodás során, beleértve bizonyos 
antagonista mikroba-mikroba és mikroba-növény gének 
termelődését. A vizsgált gombafajok közül a B. cinerea 
funkcionális génkészletében a legnagyobb számú a különböző 
rothadástípusokban, mindkét vizsgált mintavételi időpontban 
differenciálisan expresszált gén, amely bizonyítja a két 
szőlőbogyó-rothadástípusban való túlsúlyát. Ez nem meglepő, 
hiszen B. cinerea által fertőzött szőlőbogyókat gyűjtöttünk. A 
nemesrothadásban differenciálisan kifejeződő gének száma (>31) 
a többi fonalas gomba és élesztő esetében a szürkerothadással 
szemben (<5) arra utal, hogy ezeknek aktívabb szerepük lehet az 
aszús bogyó kialakulásában, mint a szürkerothadásban. 
Jelentős különbséget találtunk a fonalas gombák és 
élesztőgombák minőségi és mennyiségi génexpressziós 
profiljában szürke- és nemesrothadás esetében. Az A. alternata, B. 
cinerea, E. nigrum, A. pullulans és R. graminis GO elemzése és 
útvonal feldúsulás elemzése sokkal aktívabb génexpressziós 
profilt mutattak az aszúsodás esetében, mint a szürkerothadás 
esetén, különösen az anyagcsere és a transzporttal és 
proliferációval kapcsolatos sejtaktivitás tekintetében. Az A. 
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alternata és a B. cinerea felfelé szabályozott génprofiljában a 
sejtproliferációhoz kapcsolódó, feldúsult GO-terminusok 
azonosítása megfelel Blanco-Ulate és mtsai. megállapításainak 
(Blanco-Ulate, et al., 2015), akik szintén feldúsult, 
sejtfolyamatokhoz kapcsolódó útvonalakat találtak, mint például 
a "sejtnövekedés". Hasonlóképpen, a feldúsult GO-terminusokat, 
köztük a sejtszintű bioszintetikus folyamat és a 'Celluláris 
komponens biogenezis' kifejezéseket (Lovato, et al., 2019), illetve 
(Otto, et al., 2022) azonosították. A sejtburjánzásban részt vevő 
számos gén azonosítása valószínűleg összefüggésbe hozható a 
sejtbiomassza növekedésével az aszúsodott bogyók esetében 
minden itt elemzett gombafajnál. 
Az antagonista metabolit bioszintézis feldúsult útvonalainak 
azonosítása, valamint a virulencia BLAST segítségével 
meghatározott faktorokhoz kapcsolódó gének azonosítása a 
vizsgált gombafajok felszabályozott, nemesrothadással 
összefüggő génjeinek vonatkozásában több esetben is mikrobiális 
kölcsönhatásokra utal. Az antagonista metabolitok szintéziséhez 
kapcsolódó enzimeket is azonosítottunk, amelyek az A. alternata 
és az E. nigrum esetében a feldúsult "antagonista kölcsönhatás 
génjeinek bioszintézise" útvonalban olyan vegyületek 
szintéziséért felelősek, amelyeknek kellemetlen érzékszervi 
tulajdonságot kölcsönözhet a bornak, beleértve a szulfidot és a 
ként (Goode et al. 2008). 
Más fonalas gombákkal és élesztőkkel ellentétben, amelyek 
antagonista kölcsönhatás génjeit csak az aszúsodott bogyók 
esetében fejezték ki, a B. cinerea tnraszkriptjában antagonista 
kölcsönhatási faktorokat azonosítottunk mindkét rothadási típus 
esetében (a feldúsított "Az antagonista kölcsönhatás génjeinek 
bioszintézise" és virulencia gének). Az a tény, hogy a feldúsult 
"Antagonista metabolitok bioszintézise" útvonal jelen volt az 
összes fonalasgomba és az A. pullulans nemesrothadt bogyókból 
származó génkészletében, kiemeli, hogy feltehetően ebben a 
fázisban zajló komplex kölcsönhatási dinamika jellemzi a 
mikrobiótát. Ez ellentétben áll a szürkerothadásos esettel, ahol a 
B. cinerea elleni antagonizmus hiánya más mikrobák részéről.  
Megállapíthatjuk tehát, hogy a nemesrothadt és szürkerothadt 
bogyókon azonosított mikrobiális kölcsönhatásokkal kapcsolatos 
géneket. Azt találtuk, hogy míg a B. cinerea gének mind a két típus 
esetében mutat antagonista viselkedést, addig ezek a folyamatok a 
többi gomba esetében csak az aszúbogyókon volt szignifikánsan 
feldúsulva. 
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A jelen tanulmány - tudomásunk szerint - az első, amely a B. 
cinerea mellett azonosított fonalasgombák és élesztőgombák aktív 
metabolikus szerepét vizsgálja az aszúsodás során, valamint arról, 
hogy ezek hogyan járulnak hozzá az aszúsodás folyamatához, 
különösen a szőlő és boraromák, az aromával kapcsolatos 
vegyületek és azok prekurzorainak kialakulásához, amelyek 
befolyásolhatják az érzékszervi tulajdonságokat és a bor általános 
minőségét. Mind a fonalasgombák, mind az élesztőgombák 
transzkript abundancia növekedése az aszúsodás során 
vizsgálataink eredménye alapján ellentétben áll az irodalomból 
ismertekkel, nevezetesen, hogy a fonalas gombák a folyamat 
elején jelennek meg, szemben az élesztőgombákkal, amelyek a 
későbbi szakaszokban dominálnak (Li, et al., 2021). Ez az 
ellentétes trend valószínűleg az aszúsodás négy szakasza során 
növekvő funkcionális szerepét tükrözi, különösen a jelenlegi 
vizsgálatban az aromával kapcsolatos prekurzorok esetében. A 
WGCNA klaszterezett turquoise modulhoz tartozó sajátgén 
jelentős növekedése a II-III. fázisától a IV. fázisáig, valamint a 
legnagyobb számú egyedileg felszabályozott gén előfordulása az 
összes fonalas és élesztőgomba esetében a negyedik fázisban 
kvantitatív módon azt jelzi, hogy ebben a fázisban a mikrobióta 
más, a bor ízét és aromáját érintő együttes mikrobiális hatás az 
aszúsodás későbbi fázisaiban történik. Az aroma kialakulásához 
kapcsolódó számos feldúsult útvonal és gén, pl. az aminosav- és 
lipidanyagcserében részt vevő útvonalak előfordulása jelezte az 
aroma kialakulásában betöltött közvetlen és közvetett szerepüket. 
A B. cinerea-tól eltérő, aszúsodáshoz kapcsolódó 
fonalasgombákból és élesztőgombákból származó számos enzim 
azonosítása a B. cinerea fontos ám nem egyedüli szerepére utal az 
utóbbi vonatkozásban (lásd. az értekezés M4 mellékletében). 
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ÚJ TUDOMÁNYOS EREDMÉNYEK 
 

1. tézis 
 
A nemesrothadás és szürkerothadás során a B. cinerea a 
bogyófertőzés első lépéseként a szőlőbogyó héjának lebontásáért 
felelős géneket fejezi ki, majd a kórokozó dominanciáját és a 
bogyó felületének és belső szöveteinek kolonizációját elősegítő 
géneket expresszálja. Ezek a gének nemesrothadás esetében 
aktívabbnak, szignifikánsan nagyobb abundanciájúnak 
határoztam meg, mint szürkerothadás esetében. 
 

2. tézis 
 
A Botrytis cinerea expresszált funkcionális génjei, nemesrothadás 
során szignifikánsan feldúsult útvonalakat mutattak olyan, az 
aszúsodás szempontjából előnyös biokémiai változások esetében, 
mint a cukor- és fehérjetartalom növekedése, valamint az ún. 
botritiszes boraromát meghatározó prekurzor molekulák 
bioszintézise, míg szürkerothadás esetében, és a növényi 
védekezési válaszok kijátszására és fitotoxikus vegyületek 
előállítására szolgáló géneket fejez ki. 
 

3. tézis 
 
A Botrytis cinerea által expresszált gének az aszúsodás kezdeti 
szakaszában a szénhidrát lebontáshoz kapcsolódó útvonalak 
lebontó lépései szignifikánsan feldúsulnak, amelyek a bogyóhéj 
szerkezetének változásához járulnak hozzá, míg az aszúsodás 
későbbi szakaszában feldúsult anyagcsere útvonalak lehetővé 
teszik, hogy a Botrytis cinerea kolonizálja a szőlőbogyót („szulfát 
anyagcsere”, lebontás) és domináljon annak mikrobiótájában 
(„antimikrobiális anyagok bioszintézise”). 
 

4. tézis 
 
Munkám során az aszúbogyón a B. cinerea mellett legnagyobb 
gyakorisággal előforduló gombák metabolikus aktivitását 
vizsgáltam, úgy, mint az A. alternata, E. nigrum fonalasgombák, 
valamint az A. pullulans és R. graminis élesztők. Megmutattam, 
hogy a nemesrothadás során ezeknek a mikrobáknak jelentős 
szerepük van az aszúsodás folyamatában mivel nagyszámú gént 
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felszabályozottan expresszálnak (899 gén), míg szürkerothadás 
során jóval kevesebbet (15 gén).  

 
5. tézis 

 
Tanulmányom során leírtam az A. alternata, A. pulullans, E. 
nigrum és R. graminis által expresszált legfontosabb aminovas-, 
lipid- és szénhidrátanyagcseréhez tartozó feldúsult útvonalakat, 
melyek olyan prekurzormolekulák szintézisét aktiválják, amelyek 
hozzájárulnak az aszúborok érzékszervi tulajdonságaihoz, 
valamint azok élelmiszeripari minőségéhez és biokémiai 
stabilitásához. 
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