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Összefoglalás: E tudományterületi áttekintés célja az, hogy a növényi stressz értelmezésének az el-
múlt évtizedekben bekövetkezett változásainak, fejlődésének legfontosabb mozzanatait összefoglal-
ja. Ezt az időszakot is végigkíséri az a kettősség, ami a stressz mivoltának általános értelmezésében rég-
óta fennáll. Selye János és követői a stressz alatt a szervezet állapotának, fi ziológiájának a környezet 
extrém hatótényezőinek, a stresszoroknak a hatására bekövetkező megváltozását értik. A másik értel-
mezés Jacob Levitt munkásságán alapul, aki a fi zikának a szilárd testekre kidolgozott stresszfogalmát 
az élőlényekre alkalmazva azt vallja, hogy a stressz maga a szervezet számára potenciálisan előnytelen, 
kedvezőtlen környezeti tényező, míg a szervezet állapota a strain fogalmával írható le. A dolgozatban 
a növényi stresszel kapcsolatos különböző értelmezéseket, véleményeket tárgyalom, és megkísérlem 
a legfontosabb fogalmaknak – mint adaptáció, akklimatizáció, tolerancia, elkerülés, stressz-szindró-
ma, fenotípusos plaszticitás – lehetséges magyarázatát adni és összefüggéseit megmutatni.

Bevezetés

A növényi stresszről sem lehet szólni az általános stresszelméletet kidolgozó 
Selye János magyar orvos, kutató nevének és munkásságának említése nélkül. Selye 
Bécsben született, Komáromban volt iskolás, majd Párizsban és Rómában folytatta 
tanulmányait, orvosi doktorátusát Prágában szerezte. Hosszú és alapos kutatómun-
kával Kanadában dolgozta ki elméletét. Felismerte, hogy sejtjeink és szerveink kü-
lönféle alkalmazkodási reakciói mennyire hasonlóak, tekintet nélkül az „agresszor” 
sajátságaira. Ez a felismerés vezetett az általános adaptációs szindróma fogalmának 
kialakításához, mely szerint „az általános alkalmazkodási tünetegyüttes egy fi zioló-
giai mechanizmus, ami a károsodás mint olyan ellen védekezik”. Elméletének alap-
ját 29 évesen a Nature-ben alig egy oldalas publikációban közölte (Selye 1936). 
Jóllehet megállapításait, következtetéseit elsősorban magasabb rendű állatokra, 
illetve az emberre vonatkoztatta, később azonban már ő is leírta, hogy nem sza-
bad megfeledkezni arról, hogy stresszreakciók alacsonyabb rendű, idegrendszerrel 
nem rendelkező állatokban is léteznek, sőt növényekben is megfi gyelhetők (Selye 
1976). A növényi stressz konkrét tünetei nyilvánvalóan eltérnek az emberitől, még 
ha a mögöttük lévő biokémiai folyamatok sokban hasonlítanak is.
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Ma már nem kérdés, hogy miért kell foglalkozni a növényi stresszel, bár ezt 
1995-ben még meg kellett magyarázni az USA akkori elnökének, amikor szoká-
sos évértékelő beszédében a költségvetésben szereplő, a növényi stressz kutatásá-
ra fordítandó 1 millió dollárról szólva, azt szükségtelen kiadásnak, kidobott pénz-
nek nevezte. Az USA növényi stressz kutatói rávilágítottak, hogy a növényekre ható 
ex trém körülmények, mint a fagy, a szárazság, a szalinitás, a toxikus nehézfémek 
stb., melyek elől a növények helyhez kötöttségük révén nem tudnak elmenekülni, 
stressz állapotot idéznek elő, erősen korlátozzák növekedésüket, szaporodásukat, és 
csökkentik a terméshozamot. Ezért feltétlenül szükséges a növények ellenálló ké-
pes ségének megismerése és javítása a mezőgazdasági növények termésének foko-
zá sa szempontjából is (Lichtenthaler 1996, Szigeti 2013a). A növényeket érő 
hatások lehetnek abiotikusak vagy biotikusak, eredhetnek a természeti környe zet-
ből, és lehetnek antropogének is. Jelen tanulmányban ezt csak megemlítem, mivel 
a témakör részletes kifejtése már tankönyvekben is szerepel (Szigeti 1999, 2013b).

A környezeti tényezők szélsőségei a kultúrnövényekben is évről évre rendkí-
vül nagy károkat okoznak. Az abiotikus stresszorok – mint pl. az időjárás, a klíma 
szélsőségei, a talaj tápelem-hiányos mivolta – a maximális terméshozamhoz ké-
pest a kukorica esetében több mint 60%-os, búzában több mint 80%-os kiesést is 
okozhatnak, s más termesztett növények termésveszteségének is elsődleges oko-
zói. De a biotikus stresszorok – mint pl. a kórokozók, rovarok, gyomok– hatása is 
jelentős, ami egyes esetekben elérheti a 30–40%-ot is (Wang et al. 2003).

A növényi stresszel azonban nemcsak a termesztett növényeket érő hatá-
sok miatt kell foglalkozni, hanem a természetes növénytakaró szempontjából is. 
Ugyanis a növénypopulációkra ható környezeti tényezők, evolúciós időtávot átte-
kintve, szelekciós tényezőként hathatnak a természetes társulásokra. Jelentős sze-
repük van a populációk adott körülményekhez való adaptációjában, genetikai vál-
tozásokon alapuló alkalmazkodásában.

Ha a természetes növénytakaró élőhelyi körülményeit nézzük, láthatjuk, 
hogy vannak olyan nagy régiók, mint a száraz területek, a sós talajú élőhelyek, a 
sarkokhoz közeli hideg vidékek, a magashegységek, ahol a növények számára ál-
talában kedvező feltételek csak rövid időn át, vagy egyáltalán nem állnak fenn, és 
az ott előforduló növényeknek ilyen körülmények közt kell létüket, fajukat fenn-
tartani. Számos olyan növényfaj van, amelyik épp ilyen feltételek között érzi jól 
magát, mert az evolúció során ehhez alkalmazkodott, és ezt stressz kialakulá-
sa nélkül viseli el. Azok a növények viszont, melyek nem tudtak alkalmazkodni, 
stresszállapotba kerülnek, míg ki nem szelektálódnak az adott területről. A trópu-
si óceánok hatalmas területei tápanyagban szegények, a mélyebb rétegekben hi-
ányzik, vagy csak alig áll rendelkezésre az autotróf növények számára nélkülözhe-
tetlen fény, mégis van növényi élet ott is, speciálisan alkalmazkodott fajok formá-
jában. A szárazföldi területek egy részét az ember olyan mértékben átalakította, 
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hogy az ott természetesen előforduló növények nagy része számára kedvezőtlenné 
váltak az életkörülmények, s ez az adott terület fajösszetételét jelentősen megvál-
toztatta. De ott is, ahol még nem általánosan rosszak a létfeltételek, időlegesen ki-
alakulhatnak olyan helyzetek, amelyek a vegetáció számára optimális feltételek-
től számottevően eltérnek, és annak súlyos károsodását is kiválthatják. A más-más 
tájakon, eltérő klimatikus viszonyok között élő növények környezettel szembeni 
igényei is rendkívül különbözőek lehetnek, éppen azért, mert azokat az evolúció 
során kialakult adaptációjuk, adaptáltsági szintjük határozza meg. Északi vidéke-
ken pl. a növények fotoszintézisének és légzésének sokkal alacsonyabb a hőmér-
sékleti optimuma, mint a mérsékelt vagy éppen trópusi zónában élőké. Ezért e te-
rületek növényei a hidegebb klímához történt adaptációjuk miatt a magasabb hő-
mérsékleten lennének stresszállapotban.

A köznyelvben a stresszt legtöbbször humán vonatkozásban a fokozott meg-
terhelésre magára és/vagy az emberben annak következtében fellépő állapotvál-
tozásra használják. A humán stresszel kapcsolatos általános felfogás elsősorban 
a pszichológiai és emocionális folyamatok zavarait hangsúlyozza, melyek a fi zi-
kai közérzetre is kihatnak. Egy ilyen koncepció azonban a növényekre közvetle-
nül nyilvánvalóan nem alkalmazható, ezért egy növényspecifi kus értelmezés szük-
séges. A növényi stresszről a napjainkban is zajló diskurzus (lásd pl. Kranner et 
al. 2010, Blum 2016, Jansen és Potters 2017) is azt jelzi, hogy máig sincs egy 
olyan, általánosan elfogadott, egyértelmű stresszértelmezés, ami alkalmazható len-
ne a stresszorok és a növények közti kapcsolatra. Aki a növényi stressz kutatásával 
foglalkozik, gyakran szembesül azzal a helyzettel, hogy szinte minden kutatónak 
saját stresszfelfogása van, ami nem könnyíti az eredmények egyértelmű értékelését.

A következőkben a növényi stresszkutatásban jelenleg zajló vitákat, véle-
ménykülönbségeket kísérlem meg áttekinteni és vázolni az egyes nézetek legjel-
lemzőbb vonásait, és támpontot adni a fő fogalmak megértéséhez.

Vélemények a növényi stresszről

Szó szerint véve a stressz különböző nyelveken nyomást, feszültséget, kény-
szert jelent. A stressz fogalma a kísérleti fi zikából ered, amely szerint egy test stressz 
alatt van, ha egy külső (általában mechanikai) erő hat rá. Mértéke a felületegység-
re ható erő. A stressz hatására a fi zikai objektum hossza, térfogata, alakja megválto-
zik, azaz a feszültség, túlfeszítettség (strain) állapotába kerül.

Mit értünk a biológiában a stressz alatt? A biológiai stressz fogalmának a szak-
irodalomban két meglehetősen eltérő értelmezése van. Az egyik szerint a stressz 
a szervezet túlterhelt, túlerőltetett állapota, a szervezet aspecifi kus reakciója min-
denfajta megterheléssel szemben, míg a szervezet állapotának megváltozását okozó 
extrém környezeti tényezőket stresszornak, stressztényezőnek nevezi (Selye 1973).
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A másik, ugyancsak széles körben használt értelmezés Levitt (1980) megál-
lapítására épül, mely szerint a stressz a szervezet számára potenciálisan előnytelen, 
kedvezőtlen környezeti tényező, míg bármely, a stressz által a szervezetben kivál-
tott fi zikai vagy kémiai változásra, következményre – a fi zikával analóg módon – 
a strain kifejezést alkalmazza (Levitt 1980). A strain a stressz következtében ki-
alakuló, annak mértékével arányos változás, ami még nem feltétlenül eredményezi 
a növekedés vagy a szaporodás szignifi káns csökkenését (Levitt 1982). Lehet re-
verzibilis (elasztikus), vagy irreverzibilis (plasztikus), vagy vezethet töréshez. Élő 
szervezetekben a gyenge stressz hatására bekövetkező elasztikus strain egy rever-
zibilis újraigazítás, ami optimalizálja az anyagcserét a megváltozott körülmények 
közt. Ha a hatás lényegesen erősebb, akkor elkerülhetetlenül irreverzibilis válto-
zás, plasztikus deformáció következik be, ami a legsúlyosabb formájában a sejt és 
a szervezet pusztulását is okozhatja (Levitt 1982).

Az, hogy a stressz szót egyes szerzők a ható tényezőre, míg mások a hatás 
eredményére használják nem kis konfúziót okoz az eredmények értelmezésekor. 
Az ebből fakadó félreértések csak a stressz és a stresszor megkülönböztetésével és 
egyértelmű használatával kerülhetők el (Selye 1973).

Larcher osztrák ökofi ziológus egyik régebbi defi níciója szerint a stressz a fi -
ziológia változása, amikor a növény nagyon kedvezőtlen körülmények közt van, 
melyek azonban nem veszélyeztetik az életét, de vészreakciót indítanak be (Lar-
cher 1980). Későbbi munkáiban stresszként lényegében – a később tárgyalan-
dó – stressz-szindrómát írta le, mely szerint a stressz egy olyan terheléses álla-
pot, amelyben a növénnyel szembeni fokozott igénybevétel a funkciók kezdeti 
destabilizációját követően egy normalizálódáson át az ellenállóság fokozódásá-
hoz vezet, majd a tűréshatár túllépésekor tartós károsodást vagy akár pusztulást is 
okoz (Larcher 1987, 2003). Mindebből egyértelműen kitűnik az, hogy a stressz 
a növényi szervezetnek a környezeti tényezők hatására bekövetkező állapotválto-
zása, és itt már a stresszállapotnak az életre veszélyes mivolta is felmerül.

A fi zikai stresszfogalomból indul ki az a megfogalmazás, mely szerint stressz 
minden olyan tényező, ami a növény növekedését és szaporodását a genomban 
megszabott lehetséges maximális érték alá szorítja (Osmond et al. 1987). Ebből 
a defi nícióból – eltekintve attól, hogy a környezeti tényezőt tekintik stressznek 
– a genomban meghatározott potenciálhoz viszonyítás a fi gyelemreméltó vonás, 
ami azt is jelenti, hogy a növény az optimálistól eltérő feltételek mellett nem ké-
pes a genom által biztosított maximális potenciált realizálni, vagyis szuboptimális 
körülmények közt csak csökkent funkciókra képes. A funkciócsökkenés az opti-
málistól eltérő feltételek közt kétségtelen, de ez az értelmezés azt jelentené, hogy 
ilyenkor a növény szinte állandóan stresszhatás alatt áll, és minden normális élet-
tani szabályozás stresszválasznak tekintendő (Körner 2012).
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Lichtenthaler (1996, 1998) szerint a stressz a növény állapota külső 
kényszer hatása alatt (ami lehet bármilyen kedvezőtlen körülmény vagy a növény-
re ható anyag), míg a strain a növény válasza erre a hatásra, egészen addig, amíg 
károsodás nem következik be. A szerző növények esetében a strain szó helyett in-
kább a stresszválasz kifejezést használja. A növény akár hosszan tartó stresszválasz 
körülményei közepette is képes növekedni, fejlődni. Azonban, ha a külső hatás 
olyan erős, amit a növény már nem tud kivédeni, akkor károsodás, sőt pusztulás is 
bekövetkezik, mint azt már más szerzők is felvetették.

Vezető növény-biokémiai, élettani kézikönyvek, tankönyvek is foglalkoznak 
a növényi stresszel, és ezekben is találkozunk a fi zikai stresszel analóg értelmezés-
sel (Bray et al. 2000). Az egyik legismertebb amerikai növényélettan tankönyvben 
azt olvashatjuk, hogy a stressz a növényre gyakorolt külső, biotikus vagy abioti-
kus eredetű előnytelen hatás, mint pl. a fertőzés, a hőség, a vízhiány és az anoxia. A 
stresszt legtöbb esetben a túlélés jellemzőivel, illetve a termés, a gyarapodás (bio-
massza akkumuláció), vagy a primer asszimilációs folyamatok mérésével jellemzik 
(Taiz és Zeiger 2006, 2010). Újabb kiadású könyvükben e szerzők a stresszt azon 
környezeti hatásokkal azonosítják, melyek megakadályozzák az ideális növekedé-
si feltételek közti genetikai potenciál, a maximális növekedési és szaporodási po-
tenciál elérését (Taiz et al. 2015). Itt is szerepel a genetikai potenciál általi meg-
határozottság, bár elgondolkoztató, hogy miként lehet ideális növekedési feltéte-
lekről szólni, ha valami akadályozza a maximális növekedés, szaporodás elérését.

A selyei felfogással rokon az a defi níció, mely szerint stressz az az állapot, ami-
kor a növény fokozott igénybevétele, terhelése a funkciókat kezdetben destabili-
zálja, ami aztán vagy normalizálódik és egy jobb tűrőképességet eredményez, vagy 
permanens károsodáshoz és pusztuláshoz vezet (Gaspar et al. 2002). Lényegében 
ez is a stressz-szindróma leírása. Más szerzők is azon a véleményen vannak, hogy az 
élettani változásokért felelős, az azokat kiváltó környezeti tényezőt külső kényszer-
nek, stresszfaktornak vagy stresszornak tekintik, míg a stresszornak való kitettség 
fi ziológiai eredménye a stresszállapot, vagy röviden csak stressz (Leclerc 2003).

A stresszt a termodinamikai állapotváltozás szempontjából is lehet vizsgál-
ni és jellemezni, s eszerint azon körülményeket értik alatta, amelyek az egyensúly 
megváltoztatására képesek (Strasser 1988). A strain-t pedig az a stressz által ki-
váltott fi zikai és/vagy kémiai változásokkal azonosítják, melyek kimozdítják a bi-
ológiai rendszert termodinamikailag optimális állapotából, azaz a környezetével 
alkotott teljes harmóniából. Ez a termodinamikai állapotváltozás értelmezés arra 
koncentrál, hogy a stresszorok hogyan okoznak szuboptimalitást, azaz a fi ziológi-
ai állapot és a környezet közti összhang megbomlását, a homeosztázis felborulását. 
Eszerint a stressz egy ideiglenes, nem optimális állapot, mielőtt a növény eléri az új 
termodinamikai egyensúlyt, vagy elpusztul (Tsimilli-Michael et al. 1996). Más 
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megfogalmazásban, de azonos értelemben, a stressz az egyensúly megváltoztatásá-
ra irányuló faktorok által kiváltott állapot (Nilsen és Orcutt 1996).

Úgy vélem, s egyetemi előadásaimban ekképp is hangsúlyozom, hogy a stressz 
a növény élettani állapotát jellemzi, tehát nem a hatótényező maga. Ez utóbbit a 
selyei értelmezés szerint stresszor néven nevezem.

A növényi stressz alatt azt értem, hogy a stressz az a fi ziológiai állapot, amely-
ben a növények növekedése, fejlődése és szaporodása az optimális alkalmazkodás tar-
tományán kívül, a fokozott környezeti terhelés miatt a genomban meghatározott le-
hetőségek alatt marad. A meghatározás három elemét kell kiemelnünk. Az egyik, 
hogy a stressz egy élettani állapot, amelybe a növény a stresszor hatására kerül. A 
másik, hogy az élettani funkciók a genomban meghatározott lehetséges értékek 
alatt maradnak. Új vonás a stressz kialakulását kiváltó környezeti tényezőknek az 
optimális alkalmazkodás tartományán kívüli mértékének említése. Ennek a meg-
határozásba való beépítése az alábbi megfontolások miatt lényeges.

Az optimális alkalmazkodás határai

Az a kérdés, hogy a növény számára optimális növekedési feltételeknek a ma-
ximális növekedési rátát biztosító tartományán kívül feltétlenül stresszhatás éri-e a 
növényt vagy sem, a mai napig is élénk vita tárgya. Egyes vélemények szerint, an-
nak ellenére, hogy a növekedéshez, fejlődéshez szükséges optimális feltételek nem 
adottak, a növényt mégsem érheti stressz, mert az élettani alkalmazkodás a kevés-
bé kedvező, változó környezeti feltételek közepette is képes biztosítani a normá-
lis funkciókat (Körner 2003, 2012). A növények számára az élettanilag optimá-
lis feltételektől való eltérés normális jelenség. A stressz fogalmát ezért célszerű csak 
az extrém helyzetekre fenntartani, korlátozni. Ez viszont felveti azt a kérdést, hogy 
milyen tartományon belül tekinthető optimálisnak, és mikor extrémnek egy adott 
környezeti tényező (1. ábra). A meleg, száraz körülményekhez alkalmazkodott nö-
vény számára nem jelent stresszhatást, pl. az erős, tartós szárazság és a nagy meleg 
sem, bár életfunkciói csökkennek, ami viszont más, az adott környezethez nem al-
kalmazkodott növényt már stresszorként ér (Körner 2003). Más vélemények sze-
rint viszont az optimális körülményektől eltérő környezeti tényezők stresszorként 
hatnak. Ha pl. kevés vagy sok a fény, kevés vagy több a víz, vagy amikor ásványi 
tápelemekből az aktuális adaptáltsági állapothoz, a fi ziológiai igényhez képest ke-
vesebb vagy éppen több van, akkor a növény stresszállapotba kerül. Mindez attól 
függ, hogy mit tekintünk az optimális alkalmazkodás tartományának.

Úgy vélem, hogy az optimális alkalmazkodás tartományának határát ott le-
het meghúzni, amelyen belül a ható tényezők a növény élettani, morfológiai al-
kalmazkodása révén úgy viselhetők el, hogy anyagcseréje nincs kitéve extrém 
igénybevételnek, hanem kisebb ráfordítással képes azokat kompenzálni. A fény-, 
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a vízellátottsági vagy hőmérsékleti viszonyok napszakos vagy véletlenszerű, mér-
sékelt változásai alkalmazkodást igényelnek ugyan, de az ingadozások nem olyan 
mértékűek, hogy az optimális alkalmazkodás tartományán kívülre esnének. Ha 
ez nem így lenne, akkor a környezeti faktorok ilyen, mindennapos változásai fo-
lyamatos stresszállapotban tartanák a növényeket. Az egyedek életfunkciói fl exi-
bilisek és bizonyos korlátok közt rugalmasan és folyamatosan alkalmazkodni ké-
pesek a környezeti feltételekhez, bár ebben az alkalmazkodásban és a körülmé-
nyek változásai ban az időtényező is lényeges.

A fenotípusos plaszticitás

Mi határozza meg, hogy egy növény milyen mértékben képes alkalmazkodni 
a környezetéhez? Ez a fenotípusos plaszticitás, ami nem más, mint egy genotípus-
nak az a képessége, hogy a környezet változásaira adott válaszként fenotípusok szé-
les tartományát képes felmutatni (Fordyce 2006). Ugyanez, kicsit más megfogal-
mazásban: A fenotípusos plaszticitás az a tulajdonság, amikor egy adott genotípu-

1. ábra. A növény funkcionális paramétereinek változása a környezeti tényezők intenzitásának 
függ vényében.

Fig. 1. Changes of plant functional parameters depending on the environmental factors. (horizon-
tal axis = environmental factor intensity; vertical axis = growth, yield or survival; stressz = stress; 

optimális alkalmazkodás tartománya = range of optimal adaptation).
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sú egyed különböző biokémiai, fi ziológiai vagy morfológiai állapotok egy bizonyos 
tartományában képes különböző környezeti feltételekre választ adni (Whitman 
és Agrawal 2009). A közelmúltban egy alapos összefoglaló cikk jelent meg a jelen-
ség részletes elemzésével, melyben a szerző összeveti az aktív, illetve passzív plaszti-
citást, a fejlődési plaszticitást, illetve a fenotípusos fl exibilitást is (Forsman 2015).

Azok a növények, amelyek a környezeti tényezők, pl. hőmérséklet, tápanyag-
ellátottság, vagy éppen a rendelkezésre álló víz mennyiségének változását tág ha-
tárok közt képesek elviselni, különböző adottságú termőhelyeken is jól megélnek 
és eredményesen versengenek azokkal a növényfajokkal, amelyek csak szűk inter-
vallumon belül tolerálják ezeket a változásokat. A széles fenotípusos plaszticitás-
sal, nagy alkalmazkodóképességgel rendelkező fajok általában eredményesen ve-
télkednek bármely termőhelyért, ezért általánosan előfordulhatnak bárhol: ezek 
a generalisták. Azok a fajok pedig, melyek egyedei szűk fenotípusos plaszticitású-
ak, azaz kis alkalmazkodó képességűek, csak speciális igényeiknek megfelelő élő-
helyeken képesek élni – ahol viszont ők a jobb vetélkedők –, a specialisták cso-
portját alkotják. Az evolúció során a növénypopulációk természeti környezethez 
történő genetikai adaptációja alakította ki földrajzi elterjedésüket is.

A stressz-szindróma

Már a fentiekben többször említettük a stressz-szindróma kifejezést, ami alatt 
a stresszor hatására a szervezetben lezajló folyamatok sorát magába foglaló tünet-
csoportot értjük (2. ábra). Ennek első szakasza a vészreakció, ami a stresszor hatá-
sára bekövetkező terhelés fokozódásakor a normális működéstől való eltérésben 
nyilvánul meg, amikor az élettani funkciók, mint például a fotoszintetikus teljesít-
mény, a metabolit transzport, az ionfelvétel mérséklődik, destabilizálódik, s ezek 
eredőjeként a vitalitás csökken. Az anyagcsere lebontó jellegű folyamatai kerülnek 
fölénybe a felépítő jellegűekkel szemben. Mindez az ellenállási képesség túllépése 
esetén akut károsodáshoz vezet. Ha a stresszor hatása nem olyan erős, hogy pusz-
tulást okozzon, és a növény rezisztencia-potenciálja lehetővé teszi, akkor megindul 
a helyreállás, az edződés, megkezdődik a második szakasz, az ellenállás stádiuma, 
amelyben alkalmazkodási, reparációs, reaktiválódási folyamatok eredményeként 
a növény ismét normális életműködést mutat, ellenálló képessége fokozódik. Ilyen 
esetben funkciói a korábbi standard szint fölé is kerülhetnek, ami nem kis energia-
ráfordítást igényel. A harmadik szakasz, a kimerülés, az alkalmazkodó képességet 
meghaladó tartamú és intenzitású igénybevétel esetén következik be, ami fokoza-
tos leromláson át krónikus károsodáshoz, majd pusztuláshoz vezet. Ha a stresszor 
hatása a kimerülés szakaszában megszűnik, a növény részlegesen vagy akár teljesen 
regenerálódik, melynek során az adott funkció beáll egy új standard szintre. Ez te-
kinthető a negyedik, a regeneráció fázisának (Lichtenthaler 1996, 1998).
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Meg szokták különböztetni az eustresszt és a distresszt, mint a ható ténye-
ző dózisától függő stressztípusokat. Az eustressz egy pozitív, alkalmazkodási vá-
lasz, amit a stresszor kis dózisa vált ki (Selye 1964). Egy stresszor alacsony dózisa 
adaptív fenotípusos változást okozhat, mely fenotípus számos alkalmazkodás jel-
legű változást magában foglal (Potters et al. 2007). A stressz-szindrómát is elté-
rően szokták ábrázolni, attól függően, hogy erős vagy gyenge stresszor hat a szer-
vezetre. Egy stresszornak, akár xenobiotikumnak is, alacsony dózisban ellentétes 
hatása van, mint magas dózisban. Ennek egyik lehetséges példájaként szolgál az a 
megfi gyelés, hogy 0,01–0,1 μM koncentrációjú toxikus nehézfémek öregedő bab 
növényekre erőteljes, kedvező, rejuvenilizáló hatást gyakoroltak, ami a hormoná-
lis rendszernek a citokinin-szintézis serkentését is magába foglaló vészreakciójá-
val volt magyarázható (Nyitrai et al. 2004). A közvetlen hatás a kezelt szervtől is 
függött (Kovács-Bogdán et al. 2010). A gyenge stressz tehát aktiválhatja a sejt-
anyagcserét, javíthatja a növény fi ziológiai aktivitását és még tartósan hatva sem 
feltétlenül okoz károsodást (Lichtenthaler 1988). Ez egy reverzibilis stressz, 
ami az anyagcserét egy új egyensúlyi állapotba hozza a megváltozott környezeti fel-
tételeknek megfelelően. A distressz egy erősebb, negatív válasz, amit a stresszor in-

2. ábra. A stressz-szindróma. A stresszor hatására bekövetkező válaszreakciók egyes szakaszai 
(Lichtenthaler 1996 nyomán).

Fig. 2. General concept of the phase sequences and responses induced in plants by stress exposure 
(the stress syndrome, based on Lichtenthaler 1996). (stresszmentes állapot = phase without 
stress; alarm fázis, vészreakció = alarm phase; ellenállási szakasz = stage of resistance; kimerülési 
fázis = stage of exhaustion; regenerálódási fázis = stage of regeneration; rezisztencia maximum = 
resistance maximum; egyensúlyi szint = standard level; stresszválasz = stress response; helyreállás 
= restitution; edződés = hardening; a stresszor eltávolítása = removal of the stressor; új egyensú-
lyi szint = new equilibrium; rezisztenciaminimum = resistance minimum; akut károsodás = acute 

damage; krónikus károsodás = chronic damage).
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tenzívebb, tartósabb hatása, nagyobb dózisa okoz, ami védekezéssel (coping) vagy 
alkalmazkodással már nem korrigálható, szubcelluláris károsodással járhat. A 
stresszor hatásának megszűnte után a funkciók képesek visszaállni a korábbi szint-
re. Általában, ha publikációinkban a stressz kifejezést használjuk, akkor tulajdon-
képpen a distresszt értjük alatta, annak külön kihangsúlyozása nélkül. Az eustresszt 
pedig tekinthetjük egyszerűen egy fi ziológiai alkalmazkodási reakciónak.

Tűrőképesség, akklimáció, adaptáció

A környezeti feltételekre adott, alkalmazkodást jelentő növényi válaszok a ki-
váltó környezeti hatás intenzitásától, tartamától függően is többfélék lehetnek. Órás 
nagyságrenden belül rövidtávú fi ziológiai szabályozás révén fellépő alkalmazkodás 
megakadályozza, kivédi a normális működési állapottól való jelentős eltérést, ami 
nem tekinthető feltétlenül stresszválasznak. Ilyen pl. a levélállásnak a fény irányá-
hoz és intenzitásához történő illeszkedése. Alkalmazkodást jelent az akklimáció is, 
ami nem más, mint a sejtállapot és a sejtfolyamatok néhány nap alatt bekövetkező 
reverzibilis beállítódása, melynek során a növényegyed a környezet időszakos vál-
tozására közvetlenül morfológiai és/vagy fi ziológiai választ ad, ami nem genetikai 
változáson alapul és reverzibilis (Taiz et al. 2015). Az akklimáció fogalma nem kor-
látozódik csupán a klimatikus változásokhoz való illeszkedésekre, hanem általában 
a fenotípus minden reverzibilis hangolódására alkalmazható (Körner 2012). Egy 
adott genotípus lehetséges akklimációs képességének tartományát a fenotípusos 
plaszticitás határozza meg (Nilsen és Orcutt 1996). A modifi káció, módosulás a 
struktúrák hetek, hónapok alatt bekövetkező, nagyrészt irreverzibilis beállítódása. 
Ilyennek tartjuk pl. a levelek belső szerkezetének a fényviszonyok hatására történő 
megváltozását. Egy adott fénykörülmény hatására kialakult levélszerkezet a fényvi-
szonyok későbbi megváltozása során nem változik meg, de az újonnan fejlődő leve-
lek struktúrája már az új helyzethez alkalmazkodott állapotot fogja mutatni. A ge-
netikai adaptáció a genotípus megváltozásával járó szabályozás, ami azokkal a ge-
netikai változásokkal jellemezhető, melyek egy populációban sok generáción át, a 
folyamatos környezeti nyomás, pl. valamely fontos klímaparaméter tartós megvál-
tozásának hatására, természetes szelekció révén rögzült (Taiz et al. 2015). Meg kell 
jegyezni azonban, hogy a válaszlehetőségek mindegyikének – így a genom megvál-
tozásával közvetlenül nem járóknak is – van genetikai háttere, hiszen maga a meg-
felelő válaszképesség is genetikailag meghatározott (Körner 2012).

A magyar szakirodalomban az adaptáció kifejezés alatt a genetikai változáson 
alapuló, evolúciós alkalmazkodást értjük. Tekintettel azonban arra, hogy angolul az 
adaptation általában alkalmazkodást jelent, angol szövegben az egyértelműség érde-
kében az egyedi alkalmazkodástól, az akklimációtól megkülönböztetendő, célsze-
rű a genetic (genetikai), vagy evolutionary (evolúciós) jelzőt az adaptation elé tenni. 
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Az alkalmazkodási mechanizmusok eredményeként a stresszor hatására 
adott növényi válasz kétféle lehet. 

1. A hatás eltűrése, amikor a növény egy viszonylag gyenge stresszor hatása 
alatt képes a stressz nélküli állapothoz hasonló, magas anyagcsere-aktivitást fenn-
tartani, súlyosabb stressz esetén pedig csökkentett aktivitással működni és bizto-
sítani a túlélést. A tűrés úgy írható le, hogy a növény érzékeli a kedvezőtlen ha-
tást, de anyagcsere-folyamatai révén ellensúlyozza, enyhíti azt, vagy ha a káro-
sodás már bekövetkezett, akkor kijavítja. A toleranciáról a környezeti tényezők-
nek azon tartományán belül beszélhetünk, amelyen belül az egyedek életképesek 
maradnak. Növénybiológusok kedvenc objektumánál, az Arabidopsis-nál a tűrést 
gyakran, mint „túlélést” mérik. Ugyanakkor viszont a termesztett növényeknél, 
pl. a gabonaféléknél a terméshozam vagy a produktivitás változásával jellemzik, 
mert ezek gazdasági okból fontosabbak, mint a „túlélés” (Dolferus 2014). A tű-
rés az egyedi alkalmazkodóképesség, az akklimáció, akklimatizáció mértékének 
az eredménye. A növények túlnyomó többsége – helyhez kötöttsége révén – moz-
gással, elvándorlással nem tud kitérni, mint az állatok, ezért esetükben a tűrés a 
gyakoribb stresszválasz. Néha megkülönböztetik az egyetlen stresszor hatására ki-
alakuló tűrést, ezt nevezik akklimációnak, míg a több stresszor együttes hatásához 
történő alkalmazkodást akklimatizáció néven illetik, de ezt a megkülönböztetést 
nem mindenki alkalmazza. Többnyire csak akklimatizációt említenek, annál is in-
kább, mert a stresszorok a legritkább esetben hatnak önmagukban. Például a nagy 
fényintenzitás legtöbbször magas hőmérséklettel, s ezzel együtt szárazsággal is jár. 
A savas eső – a talajadottságoktól függően – alumíniumtoxicitással társulhat. A 
szalinitás, illetve a fagystressz egyaránt okoz vízhiányt (Rhodes és Nadolska-
Orczyk 2002), s a növények mindezekhez együtt akklimatizálódnak.

2. Ellenállásról (rezisztencia) akkor beszélünk, ha a növény a kedvezőtlen ha-
tást nem érzékeli, elkerüli, vagy képes megelőzni funkciócsökkenés nélkül. A re-
zisztencia mechanizmusok irreverzibilis, örökletes evolúciós alkalmazkodás, azaz 
adaptáció során alakulnak ki. Az egyik legjobban ismert a xenobiotikumokkal 
szemben kialakuló rezisztencia, talán azért, mert pl. a herbicidek alkalmazása 
belátható időn belül képes olyan genetikai változást okozni, ami az adott szerrel 
szemben nagymértékű ellenállást biztosít.

Az elkerülés (kikerülés) nem jelent feltétlenül kitérést, valaminek a térbeli ki-
kerülését, hiszen erre legfeljebb egyes vízinövények és algák képesek, azt viszont je-
lenti, hogy extrém intenzitású vagy tartamú stresszhatás esetén a növény az anyag-
cseréje lecsökkentése révén, akár teljesen nyugvó állapotba kerülve, izolálja magát 
a stresszor károsító hatásától. Az elkerülés egyik legismertebb, s egyúttal talán leg-
látványosabb példája a mérsékelt égövön a lombhullatás, ami az évszakok evolúci-
ós időtávon át tartó periodikus változásának hatására adaptáció révén alakult ki. 
Lombhullatáskor a fás szárú növények a hidegre legérzékenyebb szerveiket, a leve-
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leiket vesztik el. Elkerülésnek számít az időszakosan kiszáradó területeken élő nö-
vények gyors fenológiai fejlődése is, amikor a növény egyedfejlődése a kedvező kö-
rülmények rövid ideje – szinte néhány hét – alatt lezajlik a csírázástól a maghozásig, 
majd a körülmények romlásakor, a beálló száraz periódus idején a növény magjai, 
vagy más szárazságtűrő képletei biztosítják a túlélést. De elkerülési mechanizmus-
nak tekinthető pl. az áttelelést lehetővé tevő rizómák, gumók képzése, valamint a ro-
zetták éjszakai összecsukódása is. A fagytűréssel kapcsolatban az oldott anyagok sej-
tekben történő felhalmozásával elérhető fagyáspontcsökkenést és a kristályosodá-
si gócok képződését megelőző túlhűlés jelenségét lehet további példaként említeni.

A toleranciát és a rezisztenciát – például a gyomirtó szerekkel kapcsolatban – 
egyesek úgy különböztetik meg, hogy toleráns az a növény, amelyik csak kisebb dó-
zisú szerrel szemben ellenálló, míg rezisztens az, amelyik a hatóanyag széles kon-
centráció tartományában is képes normális anyagcserét folytatni, károsodás nélkül. 
Úgy vélem, hogy helyesebb e két alkalmazkodási formát a herbicidek esetében is a 
fentiekben vázoltak szerint, kialakulási mechanizmusuk alapján megkülönböztetni.

Mind a növények élettanát, mind ökológiáját kutatóknak mindenképpen fog-
lalkozni kell a növényi stressz kérdéseivel, mert a stressz nem rendkívüli állapot, ha-
nem az élet természetes velejárója a növények számára is. A stresszt kiváltó stresszor 
nemcsak egy adott egyed működésének befolyásolásában játszik szerepet, hanem 
egy adott élőhely viszonyainak kialakításában is fontos faktor, s ezáltal szelekci-
ós tényezőként a tökéletesebb ellenálló képesség és az adaptív evolúció hajtóereje. 
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Th e aim of this review to summarize the most important changes in the ex-
planation of the plant stress concept during the past decades. Th is period is char-
acterized by the long-standing duality in the interpretation of stress. According to 
Hans Selye and his followers, stress is the physiological state of the organism under 
infl uence of extreme environmental factors called stressors. Th e other explanation 
is based on Jacob Levitt’s activity and the application of the stress concept of the 
physical sciences, accentuated that stress is any environmental factor potentially 
unfavourable to a living organism, while the status of the stressed organism is rep-
resented by a strain. Th e diff erent interpretations of plant stress and its most im-
portant aspects, as adaptation, acclimation, tolerance, avoidance, stress syndrome, 
phenotypic plasticity and their connections are discussed in this study.


