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. Bevezetés

A természetben a novények és novényevok kozotti kolecsonhatasok az egyik legfontosabb
Okologiai kolcsonhatdsok kozé tartoznak (Gong & Zhang, 2014). A ndvények minden
taplalékhalozat alapvetd forrasai, a novényevok pedig a természetes 6koszisztémakban termelt
ndvényi biomassza tébb mint 10%-at fogyasztjak el évente (Carmona és mtsai., 2011). A
novényevOk altali fogyasztasra adott valaszképpen a novények adaptaciok egész sorozatat
hoztak létre, amely lehetdvé teszi fennmaradéasukat akar erds fogyasztasi nyomas mellett is. Az
alland6 herbivor nyomasra valaszul a novények védekezd mechanizmusok egész arzenaljat
fejlesztették ki a novényevok potencidlis tdmadasaival szemben (Johnson, 2011). Ebbdl
adddoan a novények védekezése fontos szerepet jatszott a ndoveények és ndovényevok hosszu
tavu koevolucidjanak kialakulasdban (Gong & Zhang, 2014), amelynek eredményeként a
novényevok ellenreakciokat dolgoztak ki e védelmi stratégiak ellenstlyozasara (Carmona és
mtsai., 2011). Ennek értelmében, tehat a novények és herbivorjaik kozott allandéan zajlik egy

,fegyverkezési verseny” (Filipe és mtsai., 2016).

I. 1. NOvényi védekezési stratégiak

A novények egyedfejlodésiik szakaszaiban fontos morfolégiai €s fizioldgiai valtozasokon
mennek keresztiil, amelyek hatassal vannak a ndvényevokkel vald kapcsolataikra. A novényi
védekezOképesség kifejezodését befolyasoljak az egyedfejlodésiik soran bekdvetkezo
herbivorok altali szelekcidos nyomasok valtozasai, valamint a kiilonb6z6 novényi eréforrasok
elosztasaival kapcsolatos kompromisszumok (Boege és mtsai., 2011). Az eréforras elosztasi
kompromisszum értelmében a novényfajok kiilonboz6 védekez6 mechanizmusokkal
rendelkeznek, amelyek mas és mas egyedekben nyilvanulnak meg, nem pedig egyetlen
egyedben talilhato az Osszes védekezé tulajdonsag (Gong & Zhang, 2014). igy az
ontogenetikai fejlédés sordn a ndvények megvaltoztathatjadk védelmi tulajdonsagaikat, hogy

megfeleljenek az eréforras elosztasi kovetelményeknek (Gong & Zhang, 2014).

Valamint az emlitett evolucids ,fegyverkezési verseny” a felelés a ndvények altal
létrehozott gyakran zavarba ejtéen sokféle védelmi tulajdonsagok jelenlétéért (Hanley és
mtsai., 2007). Ennek értelmében a novényi védekezd stratégiak lehetnek: ellenallo

tulajdonsagok, tolerancia stratégiak és elkerilési stratégiak (1.abra).
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1.4bra. A novényevok elleni védekezés stratégiai példakkal alatamasztva (Boege és mtsai.
(2011) alapjan).

I. 1.1 Ellenallo tulajdonsagok

Az ellenallo tulajdonsagok aktiv védelemmel ruhazzak fel a ndvényeket a herbivorok ellen,
amelyek lehetnek fizikai tulajdonsagok, mint példaul a tuskek, trichdmak jelenléte és a level
strukturalis tulajdonsagai, lehetnek kémiai tulajdonsadgok, amelyek a masodlagos
anyagcseretermékek jelenlétében keresenddk, és lehetnek biologiai tulajdonsagok, amely soran

a novény fenntartja vagy fokozza a novényevok természetes ellenségeinek aktivitasat.

Fizikai ellenallo tulajdonsagok

A fizikai védekezési mechanizmusok olyan ellenalld tulajdonsagok, amelyek szerkezeti
jellemzékon alapulnak, ezek mozoghatnak a sejtfal vastagsdganak mikroszkopikus
valtozasaitdl a szemmel lathato tiskés struktirak széles skalajan (Hanley és mtsai., 2007). A
fizikai védekezés minden olyan morfoldgiai vagy anatémiai tulajdonsdgot magaba foglal,

amely a novénynek fitneszeldnyt biztosit azaltal, hogy elriasztja a herbivorokat a

=77

A definicié altalanossaga alapjan nagyon sok strukturalis tulajdonsag tartozik a fizikai
védelem elrettentd eszkdzei kozg€, ilyenek példaul a kiilonb6zo tovisek és tiiskék, szorszalak

(trichdmék), megkeményedett (szklerenchimatizalddott) levelek, valamint a kristalyos asvanyi
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anyagok, mint példaul a szilicium-dioxid és kalcium-oxalat kristalyok beépiilése a ndvényi

szovetekbe (Hanley és mtsai., 2007).

Mivel a fizikai védekezés eltérd erdsségli €s jellegli lehet, igy kiillonb6z6 novényevokkel
szembeni védekezésként funkcionalhat. Mig a tiiskék a nagytestli gerinces herbivorokat tartjak
tavol, a trichomak és kristalyos asvanyi anyag berak6dasok kifejezetten a gerinctelen rovarok
és puhatestii fogyasztokat riasztjak el (Barton, 2016). Szamos tanulmanyban kiemelték a tliskék
hatékonysagat a ndvényevokkel szemben, példaul Obeso (1977) kimutatta, hogy az eurdpai
magyal (llex aquifolium) kimondottan tlskés egyedeit sokkal kisebb valosziniiséggel
pusztitottdk el a gerinces herbivorok, mint a kevésbé tiiskés egyedeket.

A trichdmak els@sorban a vizveszteség €és a magas homérseklet elleni gatként fejlodtek ki
(Hanley és mtsai., 2007). A novényevok elleni védelemben valo szerepét korai megfigyelések
mutattak ki, miszerint a ndvényevo tdmadas bekdvetkezte utan megnd a trichomak siirtisége és
hossza, hogy megvédje a novényt a tovabbi karosodastdl (Shahzad, 2021). A trichdmaknak
tehat kettds szerepiik van.

A szklerenchimatizalédott levelek vastag kutikulaval és epidermisz sejtfallal, valamint
szklerenchimatizalodott szovetekkel rendelkeznek. Ez a tulajdonsag csdkkenti a névényi anyag
izletességét és emészthetdségét, ezaltal korlatot jelent a ndvényevok fogyasztasaval szemben.
Kulonosen a cellul6z emesztése jelent gondot mind a gerinctelen, mind a gerinces herbivérok
szamara (Hanley és mtsai., 2007). A kristalyos asvanyi anyagok berakddasa, mint példaul a
szilicium- dioxid fokozott merevséget és szivossagot kolcsondz a rovarokkal és puhatestiiekkel

szemben, igy biztosit hatékony védelmet (Hanley és mtsai., 2007).

Kémiai ellenallé tulajdonsagok

A kémiai védekezés a novényevé allatok szamara komoly akadalyt jelenté masodlagos
anyagcseretermékek szinte valamennyi osztalyat lefedi (Mithdfer & Boland, 2012). A
méasodlagos anyagcseretermékek olyan szerves vegyuletek, amelyek nem esszencidlisak a
novenyek szaméra, melléktermékként keletkeznek az els6dleges anyagcseretermékek
szintézise soran és fo feladatuk a novényevok elleni kémiai védekezés (Chen, 2008). Ide
tartoznak az izoprén szarmazek terpenoidok, beleértve a mono-, di-, szeszkvi-, és
triterpenoidokat, valamint a szteroidokat, N-tartalmu alkaloidokat, fenolos vegyiileteket és

flavonoidokat (1. tablazat).

A legtobb masodlagos anyagcseretermék mérgezden hat a herbivorokra fliggetleniil attol,

hogy milyen fajrél van szé6 (Mithéfer & Boland, 2012). llyenek példaul a glikozinolatok,
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terpenoidok, alkaloidok, tanninok, cianogén glikozidok, amelyek kiilonboz6 szabalyozé

enzimek gatlasan keresztil hatnak (Chen, 2008).

A kémiai vegylletek hatalmas valtozatossaganak magyarazata a novények és herbivorok
kozotti koevoliicioban rejlik, ugyanis a ndvényevok nem tudnak adaptalodni egyszerre az
Osszes lehetséges kémiai fenotipushoz (Shelton, 2000). Vannak olyan névényevok, amelyek
viszont képesek voltak az adaptéaciora a kémiai vegyiletek hatalmas valtozékonysaga ellenére,
ilyenek a specialista novényevok, amelyek a mérgezé novények fogyasztoiva valtak, ezaltal
versenyelOnyre tettek szert, mert olyan novényekkel taplalkoznak, amelyek mas fogyasztok
szaméara ehetetlennek bizonyulnak. Példaul a I6herére specializalodott Sitona lepidus,
amelynek taplalkozasa azonos mind a cianogén vegyileteket tartalmazo fehér here (Trifolium
repens), mind a cianogeén vegylleteket nem tartalmazo here egyedei esetében (Gleadow &
Woodrow, 2002).

1.téblazat. A novények specialis masodlagos anyagcseretermékei és eléfordulasuk kiillonb6z6

novenycsaladokban (Mithofer és Boland, (2012) alapjan).

Masodlagos anyagcsereterméekek Jellemzo6 novénycsalad
Terpenoidok minden csaladban jelen van
Szteroidok Boglarkafélék (Ranunculaceae)
Kardenolidok Utifiifélék (Plantaginaceae)
Alkaloidok Burgonyafélék (Solanaceae)
Zsirsavszarmazékok minden csaladban jelen van
Glukozinolatok Keresztesviraglak (Capparales)
Cianogén glikozidok Rézsafelék (Rosaceae), Pillangosviraguak (Fabaceae)
Fenolok minden csaladban jelen van
Polipeptidek minden csaladban jelen van
Aminosavak Pillango6svirdguak (Fabaceae)

Bioldgiai ellenallé tulajdonsagok

Kozvetett védekezésként hatarozzak meg azokat a tulajdonsadgokat, amelyek megvédik a
novényeket a herbivérokkal szemben azaltal, hogy olyan kémiai jeleket bocsajtanak Ki,
amelyek magukhoz vonzzék a novényevok természetes ellenségeit. Ez a védekezési stratégia
magaba foglalja a mutualista és nem mutualista allatokkal val6 kdlcsdnhatast (Boege és mtsai.,
2011).

A leggyakoribb kozvetett védekezés a mirmekofitizmus, amely a ndvény-hangya
mutualizmust foglalja magaba. A miremkofitizmus sordn a mirmekofita ndvények

fészkel6helyet biztositanak a hangydknak, valamint egyes esetekben, virdgon Kivili nektart
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szolgalnak nekik, cserébe a hangyak megvédik dket bizonyos herbivoroktol, pl. levéltetvektol.
Ilyen esetre példa a sztyepprétjeinken él6 hangyabogancs (Jurinea mollis). Ez a tipusu
mutualizmus a darazsak ¢s ndvények kozott is eléfordul, a ndvény védelemért cserébe
virdgnektart nyujt a darazsaknak (Gong & Zhang, 2014). Egyes esetekben a novényeket nem
mutualista kolecsonhatasban 1évo allatok védik, ez a tipus azonban ritkan fordul elé (Boege ¢és

mtsai., 2011).

I. 1.2 Tolerancia stratégiak

A ndvények herbivorokkal szembeni tolerancidja egy olyan védekezési mechanizmus vagy
adaptacios tipus, amely a rezisztenciaval egylittesen fejez6dhet ki (Fornoni, 2011). Az ellenallo
tulajdonsagok kulcsfontossaguak a herbivorokkal szembeni harcban, mert csokkentik a
novényevok altali kartételt, viszont nem képesek teljes mértékben felszamolni a karosodasokat.
Ekkor valnak alapveté novényvédelmi stratégiava a tolerancia mechanizmusok (Boege és
mtsai., 2011). A tolerancia mechanizmusok akkor lépnek érvénybe, amikor a herbivér olyan
mértéki karositast idéz eld, hogy a ndvényben beindul az elvesztett szovetek és szervek potlasa
a nyugvo merisztémak aktivalasa, a fotoszintézis sebességének ndvelése és a tarolt tartalekok

felhasznalasa altal (Boege és mtsai., 2011).

I. 1.3 Elkerulési stratégiak

A noveények elkerilési stratégidkat dolgoztak ki, hogy csokkentsék a kockazatat annak, hogy
a herbivorok megtalaljak ¢ket (Gong & Zhang, 2014). llyen elkertlési stratégia példaul a
tarsulasi rezisztencia, amely soran a herbivorokra fogékony ndvények un. védelmezd
dajkanovények kozelében ndnek, amelyek megvédik Oket a herbivorokkal szemben
(Vandenberghe és mtsai., 2009). llyen dajkandvények lehetnek példaul a tovisekkel rendelkez6
cserjék, mint pl. a kokény, galagonya vagy rozsa legeldteriileteken.

A tovises dajkandvenyek jelenléte esszencialis a facsemeték megtelepedéséhez egy fas
legelon, mert a facsemeték ki vannak téve a szarvasmarhak altali legelés nyomasanak
(Vandenberghe és mtsai., 2009). Herbivorok ellen véd6 dajkandvények lehetnek kémiai titon
sikeresen védekez6 novényfajok is, mint példaul a fehér zaszpa (Veratrum album) (Kleijn és

Miiller-Scharer, 2006) vagy az orvosi ziliz (Althaea officinalis) (Kelemen és mtsai., 2019).



I. 2. Herbivor tipusok és fogyasztasi mechanizmusok

A ndvényevo allatokat gerincesekre €s gerinctelenekre lehet osztani a zooldgiai osztalyozasi
kritériumok szerint (Gong & Zhang, 2014). A gerinces herbivorok taplalkozasa széles korben
elismert és fontos tényez6 a gyepek biologiai sokféleségének fenntartasaban (Allan & Crawley,
2011). A gerinctelen herbivorok taplalkozasanak hatasait azonban kevés tanulmany vizsgélta
(Hanley és mtsai., 1995), viszont a kdzelmultban jél dokumentaltak a szakirodalomban, hogy
a gerinctelen herbivoroknak jelentdés hatasa van a novénykozosségek masodlagos
szukcesszidjara (Gong & Zhang, 2014).

Amint mar a névények rezisztencia tulajdonsagainal emlitésre kerult, a ndvény alkalmazott
védelmi stratégidja nagymértékben fligg az 6t megtdmadd ndvényevd 4llat fogyasztasi
tipusatol.

A herbivorok taplalkozasi mechanizmusa jelentds kiilonbséget eredményez a ndvénykarok
jellegeben és hosszd tavu hatasaiban (Hanley és mtsai., 2007). A taplalkozasi mechanizmus
sajatos a kiilonb6zd herbivor kategoridkra nézve. Eltérd szajszerveik miatt az izeltlabuak
okozta karok kozé tartozik a levéllemez ragasa (Bogarak-Coleoptera), lyukasztasa
(Hartyasszarnyuak-Hymenoptera), szivogatasa (Félfedelesszarnylak-Hemiptera) (Gong &
Zhang, 2014), mig az emlésdk és puhatestiiek fogyasztasi mechanizmusa (tépés) ¢és
preferencidja is azonos. A puhatestiieck a csirandvényeket részesitik elonyben, mig az
izeltlabuak a kifejlett novényeket preferaljak (Gong & Zhang, 2014).

Jelenleg a puhatestiick és novények kozotti kdlesonhatasokat kevesen kutatjak, viszont
Hanley (1998) kiemelte a csigakat a mérsékelt égovi gyepek legfontosabb generalista
herbivorjaiként.

A puhatestiiek csirandvény fogyasztasa ,,0kologiai sziir6ként” mitkodhet (Barlow és mtsai.,
2013), ugyanis a hipokotilbdl val6 egyetlen harapassal elpusztulhat egy csiranéveny, ellenben
egy kifejlett egyednél ez nem befolyasolna ekkora mértékben a névény tualélését. Mivel a
puhatestiiek herbivoridja is szelektiv, tevékenységiik a csirandvények eltérd tulélési aranyat

eredményezi (Fenner és mtsai., 1999).



I. 3. Herbivérok elleni védekezeési mechanizmusok a novényi

egyedfejlodés soran

A novények kiilonbozo szintli herbivor-nyomasnak lehetnek kitéve, ahogy csirandvénybdl
fiatal majd kifejlett egyedekké fejlodnek (Boege & Marquis, 2005).

Annak ellenére, hogy a csiranévenyek rendkivil fontosak a novények
populaciddinamikajaban, hiszen a legsérllékenyebb életszakaszt képviselik, keveset tudunk a
talélésiiket befolyasoldo tényezOkrdl, herbivorokkal vald interakciojukrol, védekezési
mechanizmusaikrol, valamint ezek valtozasarol az egyedfejlédés soran (Hanley, 2004).

Az ontogenézis soran bekdvetkezd fiziologiai valtozasok korlatok kozé helyezik a kémiai
és fizikai védekezés bevetését. A Kkifejlett egyedek hosszabb ideig tudjak fenntartani a
herbivorok elleni védekezést a csirandvényekhez képest, mert tobb idejiik van eréforrasokat
felhalmozni, és aranyaiban kevesebbet kell a névekedesbe fektessenek (Elger és mtsai., 2009).
Viszont a csirandvények sziklevelében fontos eréforraskészlet tarolodik, amely aktivalodik a
szOvetveszteseg bekdvetkeztekor, igy a csiranévények magas szintii konstitutiv herbivor elleni
védekezést mutatnak. Ez kiilondsen ott Iép érvénybe, ahol a herbivorok erdteljesebb nyomast
gyakorolnak a csirandvényekre, mint a felnétt egyedekre (Elger és mtsai., 2009). A Spiegel és
Price (1996) altal kidolgozott névenyi életkor hipotézis kimondja, hogy a kémiai védelem
csokkenhet ahogy a névény a szikleveles stddiumbdl a poszt szikleveles csiranévény stadiumba

kerdl.

I. 4. Célkituzések

Vizsgalatunk soran a nodvények herbivorokkal szembeni aktiv védekezd
mechanizmusait vizsgaltuk az egyedfejlédés soran kisérleti modszerekkel. Osszehasonlitottuk
a csirandvény ¢és felndtt ndvény stadiumok védekezd mechanizmusait hat, a fészekviragzatuak
csaladjaba tartozd, rovidéletii legelégyom esetében (Xeranthemum cylindraceum,
Xeranthemum annuum, Centaurea solstitialis, Carthamus lanatus, Centaurea diffusa,
Centaurea calcitrapa). Arra a kérdése kerestiik a valaszt, hogy a feln6tt korban jol ismert,
dokumentalt herbivorokkal szembeni aktiv védekezési mechanizmusok, adaptéciok (fizikai és
kémiai) vajon érvényesiilnek-e mar az egyedfejlodés korai stadiumaban, azaz csirandvény

korban.



Il. Anyag es modszerek

I1. 1. A Kisérleti fajok bemutatasa

Kisérletiink hat célfaja Romanidban 6shonos, a fészekviragzatuak csaladjaba tartozo,
rovidéletli legel6égyom: a hengeres vasvirag (Xeranthemum cylindraceum Sm.), ékes vasvirag
(Xeranthemum annuum L.), safranyos imola (Centaurea solstitialis L.), vad porséafrany
(Carthamus lanatus L.), terpedt imola (Centaurea diffusa Lam.) és az Gti imola (Centaurea
calcitrapa L.). Ezek a legeldgyomok intenziv herbivor nyomasu teriileteken elszaporodnak,
mert kémiai és fizikai aktiv védekezé tulajdonségaik révén ehetetlennek bizonyulnak a
potencialis herbivérok szamara.

A vizsgalati fajaink koziil a hengeres vasvirag (X. cylindraceum), ékes vasvirag (X. annuum)
és a safranyos imola (C. solstitialis) felnott korban ismerten kémiai uton védekezik masodlagos
anyagcseretermékek altal, a vad porsafrany (C. lanatus), terpedt imola (C. diffusa) és az dti
imola (C. calcitrapa) pedig fizikailag védekezik a novényevok ellen a levél strukturalis
tulajdonsagai réven.

A X. cylindraceum és a X. annuum a cianogén glikozidok széles skalajat szintetizalja
(szambunigrin, zierin, epilucumin, zierinxilozid, xerantin) masodlagos anyagcseretermékként
(Schwind és mtsai., 1903), amely a herbivorok elleni veédekezésben fontos, mert a szdvetek
karosodasa utan mérgezé hidrogén cianidot bocsajt ki (Yulvianti és Zidorn, 2021). A C.
solstitialis kémiai 0Osszetételeben a szeszkviterpén laktonok jelenléte nyujt védelmet a
novényevokkel szemben, azonban ez a masodlagos anyagcseretermék csak akkor termelddik
magas koncentracioban, amikor a novény egy nem Gshonos régioban van (invazios terlet).
Oshonos régiokban nem jarul hozza olyan mértékben a névény herbivorokkal szembeni
sikeréhez, mert alacsonyabb koncentracioban termel6dik (Sotes és mtsai., 2015).

A C. lanatus fizikai védekezOképességéhez a fészekvirdgzaton, szaron es leveleken nagy
mennyiségben jelen 1évo6 tiiskék jarulnak hozza. Ezzel szemben a C. calcitrapa és C. diffusa
fajok esetében csak a fészekvirdgzaton vannak tlskek, viszont a leveleiken nagy stiriségben
megjelennek a trichomék, amelyek fizikai védelmi tulajdonsagokként funkcionalnak (sajat

megfigyelések a névények morfoldgiaja alapjan).
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I1. 2. A kisérlet fazisai

A vizsgélt fajok magjai Roméanidbol keriiltek begytijtésre, Miholcsa Zsombor gyiijtéseibol.
A C. soltitialis magjai Fehér megyébél (E: 45.951°, K: 23.670°), a X. annuum magjai Tulcea
megyébdl (E: 45.182311°, K: 28.537284°), a X. cylindraceum és C. lanatus magjai Kolozs
megyéb6l a C. calcitrapa magjai Krass0-Szorény megyébdl (E:44.999°, K:21.446°), a C.
diffusa magjai Tulcea megyébdl (E:45.182751°, K:28.622897°) szarmaznak. A
fészekviradgzatokbol kiszedett magokat (tiszta magokat, valdjaban kaszat termések) hasznaltuk
fel a csirdztatas soran.

Kisérletiinknek két fazisa volt, elsOként csirandvény stadiumban, majd felnétt néveény
stadiumban vizsgaltuk a hat célfaj fogyaszthatosagat az éticsiga (Helix pomatia) altal. Mivel
az éticsigarol koztudott, hogy széles spektrumu generalista taplalkozasi szokasokkal
rendelkezik, étrendje rendkivil valtozatos, ami csokkenti a szelektiv elfogultsagot egyes
ndvényfajok irant, emiatt idealis a kisérlethez. Valasztasunk azért esett egy puhatestiire, mert
amint a bevezetdben is utaltam ra, legelésiik mechanizmusa (tépés) és preferenciajuk is nagyon
hasonld a gerinces herbivérokéval, tehat a csigak jo modellszervezetnek tekinthetok, amelyek

A hat célfaj mellett Kisérletlink soran kontrollként salatat hasznaltunk, mert az emberi
fogyasztasra is alkalmas salata az éticsigak egyik ismerten fogyasztott taplaléka kozé tartozik.
Osszesen 150 darab éticsigat gytijtottiink nedves iddszakok utdn a Kolozsvari Botanikus

kertb6l, amelyeknek a fogyasztasat, preferenciajat vizsgaltuk kisérletiink mindkét fazisaban.

Il. 2. 1 Csirandvény stadium

A célfajok magjait és a kontrollként szolgalo saldtamagokat a Kolozsvari Botanikus kertben
2022. aprilis 26-an virdgladakba {iltettiik el. A hat kiilonboz6 célfaj mindenikét 5 ladaban
ismételtik meg, tehat dsszesen 30 lada allt a rendelkezéslinkre a kisérlethez. Egy lada
tartalmazta az adott célfaj 10 egyedét egy sorban és vele szemben szintén 10 egyedet a salatabdl
(2a. &bra).

Minden egyed mell¢é a f6ldbe volt helyezve egy fém tli azonositd, amely arra szolgalt, hogy
az egyednek a teljes elfogyasztasa esetén is tudjunk karfelmérést végezni.

A kisérlet megkezdése el6tt megszamoltuk a sziklevelek és a valodi levelek szamat,
valamint feljegyeztik, ha ndvénytoxicitasra utald tlinetek jelentkeztek volna (sziklevelek

elszaradasa, levelek csavarodédsa) mar a kisérleti fazist megelézden.
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2. dbra. Két lada tartalma X. cylindraceum célfaj (a ladaban bal oldalon) és a kontrollként
szolgalo salata (jobb oldalon) esetében (a), valamint a célfajokat és salatakat tartalmazo ladak
haloval lefedve, az éticsigak behelyezése utan a kolozsvari Botanikus Kert Kisérleti teriiletén
(b). Ruprecht Eszter felvételei, 2022.

A Kisérlet megkezdésére, amely az eticsigak raengedését jelentette a célfajokbol és
salatakbdl allé ladaba 2022. majus 27-én kerilt sor.

Ekkor minden célfaj ladajaba két éticsigat helyeztink és minden ladat lefedtiink egy
konnyen szell6zd, vékony hald segitségével, annak érdekében, hogy az éticsigakat egy napon
keresztul tudjuk a csirandvényeket tartalmazé ladakban tartani (2b. abra).

Egy nap eltelte utan felmértik a puhatestii herbivorok altal elfogyasztott csiranévények
mennyiségét, ugy, hogy ismét megszamoltuk a sziklevelek és valodi levelek szamat. Ha a
sziklevél, vagy valodi levél csak ragott volt, akkor 0,5-6t vontunk le a levélszambol, ha viszont
az illetd levél teljesen hianyzott, akkor 1-et vontunk le, ezutan 6sszegeztiik a sziklevél és valodi

levelek fogyasztasat, majd ladara vonatkozva atlagoltuk dket.
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1. 2.2 Felnott novény stadium

A Kkisérletink masodik fazisaban a Cafeteria protokollt (Pérez-Harguindeguy és mtsai.,
2003) alkalmaztuk, ugyanazon hat célfaj levelei esetében, viszont a fajok mar felntt novény
stddiumban voltak a kisérlet megkezdesekor.

A Cafeteria protokoll a levelek fogyaszthatésaganak a szamszerisitésére vonatkozd
maodszer, amelyben a generalista herbivorok preferenciajuknak megfeleléen taplalkozhatnak
egy etetdarénaban, ahol a célfajok leveleibdl frissen kivagott mintdk vannak elhelyezve
véletlenszertien. A Cafeteria kisérletek tehat, hasznos informéaciokkal szolgalhatnak a
standardizalt korilmények kozott. Az éticsigak példadul hiivés, sotét €s paras kornyezetet

igényelnek, amely serkenti a fogyasztasukat (Pérez-Harguindeguy és mtsai., 2013).

A Cafeteria protokollnak megfeleléen mindenik fajbol véletlenszeriien kivalasztottunk 10
egyedet és begyljtottiink rola egy teljesen kifejlodott, nem kéarosodott, €p levelet, amelybdl
kivagtunk egy 1 cm?-es mintat. A levigott mintat egy vékony tiivel rogzitettiik és
véletlenszertien elhelyeztiik az aréna szamozott cellaiban. Az aréna egy 9x8-as iporka volt
nejlonnal bevonva, amelyen 72 darab szamozott racscella volt feltiintetve a rajtuk 1évé hat
célfaj és salata 10-szer ismételt mintaival. Az arénat 2-szer ismeteltik meg, és mindkét arénaba
két éticsigat helyeztiink a kisérlet megkezdésekor, amelyeknek a fogyasztasat harom napon at
figyelemmel kovettik (3.abra a, b, és c alabraiként).

A téplalkozasi karokat az eredeti vagasi forma alapjan, az éticsigdk altal elfogyasztott
ndvényi biomassza aranyanak vizualis becslésével mértuk fel. Az értékek egységesitese
érdekében a taplalkozasi karokat 5%-o0s intervallumokban mértik, majd fogyaszthatosagi
indexet szamoltunk (Al). igy megkaptuk minden faj esetében, hogy a harom napos csigakkal

val6 6sszezartsag utan mennyire voltak izletesek a generalista herbivorok szamara.

I1. 3. Adatok elemzése

Statisztikai modelleket alkalmaztunk a csirandvények és a kontrollként szolgalo salata
egyedek csigak altali fogyaszthatosaganak 0Osszevetésére. A ténylegesen elfogyasztott
mennyiséggel dolgoztunk, amelyeket ladara vonatkozva atlagoltunk. Ezen atlagolt értékekre a
Wilcoxon-féle rangdsszegtesztet (Mann-Whitney prdobat) alkalmaztunk, amely lada szerint

parositotta a célfajokat a salataval. Minden faj esetében elvégeztiik ezt a paros tesztet.
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3.4bra. A masodik aréna a célfajok és a kontrollként szolgalo salata mintaival a kisérlet els6

napjan (a alabra), masodik napjan (b alabra), és a kisérlet végén (harmadik nap, c alabra)

A kovetkez6 elemzésbe csak a célfajokat vontuk bele, az elfogyasztott mennyiség szerint,
amelyet altalanos linearis modellel (LM) elemeztiink, amelyben magyarazo valtozokent a fajok
¢s fliggd valtozoként a teljes fogyasztds szerepelt, ami a sziklevelek és valddi levelek
fogyasztasanak 0sszegét jelentette. Ezutan a fajonkénti fogyasztas paronkénti dsszehasonlitasat
Tukey HSD post hoc analizissel végeztuk.
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Felndtt novény stadiumban a fajok kozotti fogyasztasi kiilonbségek megallapitdsara nem
végeztlink statisztikai analizist, hanem minden faj esetében fogyaszthatdsagi indexet (Al)
szamoltunk, amelyben a 10 ismétlésre atlagolt értékekbdl gyokot vontuk. Mindkét aréna
esetében kiszdmoltuk a fogyaszthatosagi indexet (Al) majd atlagoltuk a két aréna eredményeit.
Ezen értékek alapjan egy listat allitottunk fel, amelyben rangsorolva vannak a felnétt novények

fogyaszthat6saguk alapjan.

Veégul megvizsgaltuk, hogy korrelal-e a csirandvény stadiumban 1évé fajok
fogyaszthatosaga a feln6tt stddiumban 1€v6 fajokéval. Mivel az adatok nem normal eloszlastiak
voltak, emiatt Spearman- féle rangkorrelaciot hasznaltunk a két életstadium fogyaszthatosagi

kuldnbségei kozotti kapcesolat feltarasara.

Ezutén 6sszehasonlitottuk, hogy hogyan valtozik a fogyaszthatdsagi sorrend a két fejlodési
stadium kozott. Csiranéveény stadiumban fajonként a ténylegesen elfogyasztott mennyiség
értékei szerint rangsoroltunk, felnétt ndvény stadiumban pedig a fogyaszthatosagi indexet

hasznaltuk 6sszehasonlitas céljabol.

Minden statisztikai elemzést R-ben végeztiink (R version 4.2.2 ,2022-10-31).

I11. Eredmények

1. 1. Csiranévény stadium

I11. 1.1 A celfaj és a kontrollként szolgalo salata fogyaszthatésaganak

0sszevetése

Két esetben tapasztaltunk kozel szignifikans, trend szeri kiilonbséget a célfajok és a salata
fogyaszthatosdga kozott. A X. cylindraceum célfajbdl a salatdhoz viszonyitva kozel
szignifikdnsan kevesebbet fogyasztottak a csigak (Wilcoxon- féle rangtsszegteszt, p=0.0625;
4.4bra). A masik trend szer(i kiilonbség a C. calcitrapa-nal volt megfigyelhetd, ugyanis ennek
a fajnak a fogyaszthat6saga kozel szignifikansan magasabb volt a salata fogyaszthatosagahoz

viszonyitva (Wilcoxon- féle rangdsszegteszt, p=0.0625; 4 abra).
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4. dbra. A celfaj és a kontrollként szolgald salata fogyaszthatosaganak dsszehasonlitasa a X.
cylindraceum, C. calcitrapa, C. lanatus, C. diffusa, X. annuum, és C. solstitialis esetében. A
mediant, felsé és also kvartilist, a minimum-maximum tartomanyt és az adatokat (pontok) is
abréazoltam.
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1. 1.2 A csigék celfajokbdl valo fogyasztasanak dsszehasonlitasa

Az altalanos linedris modell eredménye azt mutatta, hogy a csigak altali fogyasztas
kilonbozott a fajok kdzott (ANOVA tablazat, df=5, F= 4.2609, p-érték=0.007).

A fajok kozotti paros Osszehasonlitdsok eredmenyekent harom faj esetében talaltunk
szignifikans kilonbséget a tobbi faj valamelyikéhez képest. A X. cylidraceum-bol
szignifikansan kevesebbet fogyasztottak a csigak, mint a C. calcitrapa-bol, valamint a C.
lanatus fogyaszthat6saga alacsonyabb volt a C. calcitrapa-hoz viszonyitva (5.abra).

Mindkét elemzés alatdmasztja, hogy csirandvény korban a X. cylindraceum és a C. lanatus

celfajok kevésbé voltak fogyaszthatdk, és a C.calcitrapa volt a legfogyaszthatdbb faj.
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5.abra. A célfajok 6sszehasonlitasa a csigak altal elfogyasztott mennyiség alapjan. A mediant,
fels6 és alsd kvartilist, a minimum-maximum tartomanyt és az adatokat (pontokat) is

abrazoltam, a betlik pedig a szignifikans kiilonbségeket jelzik.

I1l. 2. Felnétt novény stadium

A hat célfaj felndtt egyedeinek fogyaszthatosaga a X. cylindraceum nulla fogyaszthatosagi
indexétdl kezdve (ahol egyetlen levelet sem tamadtak meg az éticsigak) a salata legmagasabb

fogyaszthat6sagaig terjedt. A magas fogyaszthatosagu fajok kozé sorolhat6 a C. solstitialis (a
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celfajok kozil ez a faj bizonyult a legfogyaszthatébbnak), C. diffusa és C. calcitrapa, mig a X.

annuum és C. lanatus kevésbé bizonyult izletesnek az éticsigak preferenciai szerint.

2.tdblazat. A célfajok és salata fogyaszthatdsagi index alapjan torténd rangsora feln6tt

novény stddiumban a Cafeteria protokoll kisérleti eredményei alapjan.

Felnétt novény Fogyaszthat6sagi index
fogyaszthat6sagi sorrend (Al
salata (Lactuca sativa) 10
Centaurea solstitialis 9.92
Centaurea diffusa 9.24
Centaurea calcitrapa 9.05
Xeranthemum annuum 7.45
Carthamus lanatus 7.23
Xeranthemum cylindraceum 0

I11. 3. Csiranovény és felnott novény stadium fogyaszthatosdganak

0sszehasonlitasa

Osszehasonlitva a két fejlédési stadiumban 16vé novényegyedek fogyaszthatosagat egy
korrelacios elemzés soran, nem talaltunk 6sszefiiggést a csiranévények és a feln6tt novények

fogyaszthatosaga kozott (Spearman rang korrelacid, S=18, p=0.3556, rho=0.4857; 6.4bra)

25
I

csiranovény fogyasztas
15
L ]

05
.

felnétt noveny fogyasztas

6.4bra. A hat célfaj csiranovény stadiumban és felndtt stadiumban vald

fogyaszthat6saganak 6sszehasonlitasa korrelacioelemzéssel.
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V. Eredmények kiértékeleése

IV. 1. Védelmi mechanizmusok aktivalodasa a két egyedfejlodési

stadiumban

Osszevetettiik a két kisérlet eredményeit a célfajok fogyaszthatosaganak szempontjabol és
csak kevés esetben talaltunk egyezést (két faj esetében). Mivel az egyedfejlédés korai
szakaszaban a generalista éticsiga célfajokbol valé fogyasztasi preferenciai 6sszességében nem
egyeztek meg a felndtt stadiumban vald fogyasztéssal, emiatt arra kovetkeztethetiink, hogy
bizonyos fajok esetében a felndtt kori sikeres védekezd mechanizmusok még nem aktivaldédnak
csirandvény staddiumban. Egy maésik lehetdség az, hogy a korai fejlédési szakaszban a
novények mas védekezd stratégidkat alkalmaznak a herbivorok ellen, pl. elkeriilést, €s erre
allokalhato forrasok hidnyaban nem a védekezes aktiv formait hasznaljak. A herbivor-elkertild
mechanizmusokat vizsgalatunk altal nem tudtuk kimutatni, hiszen ezek a stratégiak a
természetes éléhelyen nyilvanulhatnak meg, ahol a csirandvények, kis méretiiknél fogva,
elrejtézhetnek a herbivorok el6l a nagyobb termetii felnétt éveld névények ala, illetve tovei
koze (Fenner és mtsai., 1999).

Kutatasunk soran megallapitottuk, hogy a névények egyedfejlodésiik folyaman valtozé
tendenciakat mutatnak a novényevé ellenes tulajdonsagok kifejezOdésében. A valtozod
tendenciak a herbivorok elleni aktiv vedelmi mechanizmusok csokkenésének, illetve
novekedésének kombinacioit jelentik az egyedfejlodés soran, két faj esetében pedig stabilan
j6l miikodé védekezési mechanizmussal taldlkozunk mindkét fejlodési stddiumban (7. abra).

Stabilan, a ndvény teljes élete soran jol miikodé védekezési mechanizmust a C. lanatus és a
X. cylindraceum esetében tapasztaltuk. A C. lanatus sikeres invézios faj Eszak-Amerikaban és
Ausztralidban, ahol legel6teriileteken nagy tomegben jelenhet meg (Kessler, 1986; DiTomaso
és mtsai., 2017). Eredményeink azt sugalljak, hogy az invazios terileteken dokumentalt
sikeréhez a mindkét életfazisban jo1 miikodo legeld herbivorok elleni védekezés, mely a teljes
ndvenyen jelen 1évo erételjes tiiskésségnek tudhato be, valdsziniileg nagyban hozzajarul.

A X. cylindraceum kémiai védelmi tulajdonsagai megovtak 6t mindkét stadium soran, mert
csirandvény korban a legkevésbé volt fogyaszthatd csigdk altal, mig felnétt ndvényként
egyaltalan nem volt fogyaszthatd a teszt-herbivorok szamara. Sikeressége a cianogén
glikozidok magas koncentracioja, keserti ize €s erds toxikus hatasanak tulajdonithato be, mely

eredményeink szerint mar nagyon koran, csiranévény stadiumban aktivalodik.
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Csirandvény fogyaszthatosagi Feln6tt novény
sorrend fogyaszthatdsagi sorrend

Centaurea calcitrapa Centaurea solstitialis

Xeranthemum annuum Centaurea diffusa
Centaurea diffusa Centaurea calcitrapa

Centaurea solstitialis Xeranthemum annuum
Carthamus lanatus — Carthamus lanatus

Xeranthemum cylindraceum — Xeranthemum cylindraceum

7. dbra. A célfajok fogyaszthatosagi sorrendjének (fentrél, a legfogyaszthatobb fajoktol
kiindulva) véltozasa csiranovény és felnétt novény stddiumban, nyilakkal feltintetve a

fogyasztasbeli killénbségeket.

Ilyen értelemben ez a faj nagyon sikeresen képes megtelepedni olyan ¢ldhelyeken is, ahol
magas a herbivor-nyomas (pl. tallegeltetett gyepek), hiszen mar korai fejlédési stadiumaban
fogyaszthatatlan. Ez a sikeres herbivérok elleni védekezés dsszhangban van azzal, hogy az
utobbi 50 évben Erdély-szerte sikeresen elterjedt és elsGsorban legeltetett teriileteken nagy
mennyiségben szaporodott fel (Ruprecht és mtsai., in prep). Ugy tiinik, hogy ez az 3shonos
novényfaj gyors litemben boviti areajat a tajhasznalat-valtozasnak és klimavaltozasnak
definialtdk Essl és munkatarsai (2019) és olyan fajokat foglal magaba, amelyek természetes
diszperzi6 altal, az ember kdzvetett segitségével terjednek és olyan teriileteket kolonizalnak,

amelyek hatarosak az 6shonos teriileteikkel.
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A X. annuum is cianogén vegyiileteket szintetizdl masodlagos anyagcseretermékként,
viszont sikere nem volt annyira nyilvanvald6 mindkét stddiumban, mint a X. cylindraceum
esetében. Csirandvény stadiumban ugyanis a masodik legfogyaszthatdbb faj volt, majd felndtt
egyedként kémiai védelme fokozddott, hiszen ekkor méar a kevésbé fogyaszthatd fajok kdzé
soroloédott be. A cianogén glikozidok koncentracidjaban valo eltérés nagymertékben
befolyasolja a herbivérok taplalkozésanak mértékét (Gleadow és Woodrow, 2002), emiatt arra
kovetkeztethetlink, hogy az ontogenézis korai szakaszdban még nem termelddtek olyan
mértékben a cianogén vegytlet, hogy toxikus hatast fejtsenek ki a generalista éticsigak
szamara. Erre a fajra vonatkozé eredményeink 6sszhangban vannak azzal, hogy ez a faj, holott
nagyon sok tulajdonsagban osztozik a X. cylindraceum-mal (pl. hasonlé életforma, hasonld
eredeti area, cianogén vegyiiletek termelddése felndtt korban), mégsem terjed Erdélyben
(Ruprecht és mtsai., in prep).

A csirandvényekkel és felnott ndvenyekkel végezett vizsgalataink alapjan elmondhatd, hogy
a C. calcitrapa volt a legfogyaszthatobb faj csirandvény korban, ami azt jelentheti, hogy a
fizikai védelmi mechanizmusa nem aktivalodott az ontogenézis korai szakaszaban és igen
izletesnek bizonyult a csigak szdmara, valosziniileg magas tapértéke miatt. Feln6tt novény
stddiumban mar leveleinek trichoma slriisége megndvekedett, ezaltal fizikai védelmet
biztositva a leveleknek, igy az éticsigak altali fogyaszthatosaga csdkkent. Ennek ellenére
feln6tt ndveny staddiumban még mindig a magas fogyaszthatdsagu fajok koze tartozott, tehat a
fizikai védelmi tulajdonsaga az izletességehez, tapértékéhez merten nem volt elég sikeres a
herbivorok ellen.

A C. diffusa estében az ellenkez6jét tapasztaltuk, miszerint csirandveny korban jobban
érvényesiiltek a védelmi tulajdonsagok, de felnétt novényként a magas fogyaszthatosagi fajok
koze tartozott. Csirandvenyek esetében leirtdk az illékony anyagok altali védekezest, amit
éppen csigakkal szemben igazoltak egy Kisérletben. Az illékony anyagok &sszetétele
kilonbdzhet a fajok kdzott csirandveny stadiumban, és ez ezen fellil 6sszefuiggésbe hozhaté a
herbivorok preferenciaival. Két 6 illékony vegyiiletosztalyt ismeriink, amelyeknek befolyasa
van a csirandvenyek fogyaszthatdsagara: a monoterpének vonzzak, mig a zdld levélillékony
anyagok (GLV) elriasztjak a puhatestii herbivorokat, mert a herbivorok csiranfvény
szelekcidja szorosabban kapcsolddik a szaganyagokkal felvett informaciokhoz, mint az
izleléeshez (Hanley és mtsai., 2018). Elképzelhetd, hogy a C. diffusa csirandvényei esetében
ilyen tipusu illékony anyagok termelédnek / vannak jelen a novényi szovetekben és ezért

bizonyult fogyaszthatatlannak a csigak szamara a mi kisérletiinkben.
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A C. solstitialis kémiai védelme csdkkent, ahogy a csirandvény stadiumbdl a felnétt novény
stddiumba lépett, mert az utobbi stddiumban az éticsigak kedvenc taplaléka lett. Ez az
eredmény a célfaj masodlagos anyagcseretermékének tipusaban keresendd, ugyanis a C.
soltitialis szeszkviterpén laktonjai csak akkor termelédnek magas koncentracidban a
herbivérok tamadasai ellen, ha a faj egy nem Gshonos régidban fordul el (Sotes és mtsai.,
2015). Sikeres invazids fajnak bizonyul tehat nem 6shonos teriiletein (Dél-Amerika,
Ausztrélia), ahol a magas koncentracioban jelen 1évé kémiai védelme mellett, a tovises
fészekvirdgzatok (kovetkez6 generaciot védik) is hozzajarulnak a legeldkon valo sikeres
elterjedésiikhoz.

Valamint a C. solstitialis fajra vonatkozd eredményeket aldtdmasztja a Spiegel és Price
(1996) altal kidolgozott ndvényi életkor hipotézis, miszerint a csirandvények magasabb szintii
konstitutiv herbivor elleni védekezést mutatnak, tehat a kémiai védelem csokken felnott
névény stadiumban.

A csirandvény és felndtt novény stddiumok fogyaszthatosagbeli kiilonbségeinek egy része
adodhatott abbol is, hogy sajnos nem ugyanazt a kisérleti tesztelés mddszert alkalmaztuk a két
stadiumban. A csirandvények esetében a herbivor a célfaj és a kontroll (salata) kozott
valaszthatott csupan, mig a felnott egyedekrdl szarmazo levelek esetében a csigdk szamara

minden faj egyszerre volt felkinalva.

V. Kovetkeztetések

Eredményeink ravilagitottak az egyedfejlodés soran fellép6é védekezési mechanizmusok
valtozatossagara, miszerint az ontogenezis korai szakaszaban, azaz csiranévény korban vagy
még nem érvényesiilnek a felndtt egyedként jol miikodé mechanizmusok, vagy teljesen mas
stratégidkat alkalmaznak a csirandvények a herbivérok elkertlésére vagy az ellenik valo aktiv
védekezésre.

A jovObeni kutatasokban a kiilonb6z6 herbivor kategoridk bevonasaval lehetne boviteni az
eddigi hianyos szakirodalmi ismereteket, valamint a csirangvény stddiumban 1év6 novényeket
is lehetne tobb fazisban vizsgalni (1 napos, 5 napos, 20 napos) a védekezOképesség

0sszehasonlitasahoz.
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