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Osszefoglalas: E tudomanyteriileti attekintés célja az, hogy a névényi stressz értelmezésének az el-
mult évtizedekben bekovetkezett valtozasainak, fejlddésének legfontosabb mozzanatait 6sszefoglal-
ja. Ezt azid8szakot is végigkiséri az a kett6sség, ami a stressz mivoltanak dltaldnos értelmezésében rég-
6ta fenndll. Selye Janos és kovetdi a stressz alatt a szervezet dllapotdnak, fizioldgidjanak a kérnyezet
extrém hatétényez8inek, a stresszoroknak a hatédsara bekovetkez8 megvaltozasat értik. A masik értel-
mezés Jacob Levitt munkdasségan alapul, aki a fizikdnak a szilard testekre kidolgozott stresszfogalmat
az él6lényekre alkalmazva azt vallja, hogy a stressz maga a szervezet szimadra potencialisan elénytelen,
kedvezétlen kornyezeti tényez6, mig a szervezet dllapota a strain fogalmaval irhaté le. A dolgozatban
a novényi stresszel kapcsolatos kiilonb6z6 értelmezéseket, véleményeket targyalom, és megkisérlem
a legfontosabb fogalmaknak — mint adaptéci6, akklimatizacid, tolerancia, elkeriilés, stressz-szindré-
ma, fenotipusos plaszticitds — lehetséges magyardzatat adni és 6sszefiiggéseit megmutatni.

Bevezetés

A novényi stresszrél sem lehet sz6lni az altalanos stresszelméletet kidolgozé
Selye Janos magyar orvos, kutat6 nevének és munkdssaganak emlitése nélkiil. Selye
Bécsben szilletett, Komaromban volt iskolds, majd Parizsban és Réméban folytatta
tanulmanyait, orvosi doktoratusat Pragaban szerezte. Hosszt és alapos kutatémun-
kéval Kanadéban dolgozta ki elméletét. Felismerte, hogy sejtjeink és szerveink kii-
lonféle alkalmazkodasi reakciéi mennyire hasonldak, tekintet nélkiil az ,agresszor”
sajatsagaira. Ez a felismerés vezetett az dltalanos adaptaciés szindréma fogalménak
kialakitdsahoz, mely szerint ,,az dltalanos alkalmazkodasi tiinetegytittes egy fiziol6-
giai mechanizmus, ami a kdrosodas mint olyan ellen védekezik”. Elméletének alap-
jat 29 évesen a Nature-ben alig egy oldalas publikdciéban kozélte (SELYE 1936).
Jollehet megallapitasait, kovetkeztetéseit elsésorban magasabb rendd allatokra,
illetve az emberre vonatkoztatta, késébb azonban mar 6 is leirta, hogy nem sza-
bad megfeledkezni arrdl, hogy stresszreakcidk alacsonyabb rend, idegrendszerrel
nem rendelkezé allatokban is léteznek, s6t névényekben is megfigyelhet6k (SELYE
1976). A n6vényi stressz konkrét tiinetei nyilvanval6éan eltérnek az emberitél, még
ha a mogottiik 1évé biokémiai folyamatok sokban hasonlitanak is.

Bot. Kozlem. 105(2), 2018


https://doi.org/10.17716/BotKozlem.2018.105.2.165

Szigeti Z.

Ma mar nem kérdés, hogy miért kell foglalkozni a névényi stresszel, bar ezt
1995-ben még meg kellett magyardzni az USA akkori elnékének, amikor szoka-
sos évértékeld beszédében a koltségvetésben szerepld, a ndvényi stressz kutatdsa-
ra forditand6 1 millié dollérrdl szélva, azt sziikségtelen kiaddsnak, kidobott pénz-
nek nevezte. Az USA névényi stressz kutatdi ravildgitottak, hogy a névényekre haté
extrém koriilmények, mint a fagy, a szarazsig, a szalinitds, a toxikus nehézfémek
stb., melyek el8l a n6vények helyhez kotottségiik révén nem tudnak elmenekiilni,
stresszallapotot idéznek el8, er6sen korlatozzak névekedésiiket, szaporodasukat, és
cs6kkentik a terméshozamot. Ezért feltétleniil szitkséges a névények ellenallé ké-
pességének megismerése és javitdsa a mez6gazdasdgi novények termésének foko-
zésa szempontjabol is (LICHTENTHALER 1996, SZIGETI 2013a). A novényeket érd
hatésok lehetnek abiotikusak vagy biotikusak, eredhetnek a természeti kornyezet-
bél, és lehetnek antropogének is. Jelen tanulméanyban ezt csak megemlitem, mivel
a témakor részletes kifejtése mar tankényvekben is szerepel (SZIGETI 1999, 2013b).

A kornyezeti tényezbk szélséségei a kultirndvényekben is évrél évre rendki-
vill nagy kdrokat okoznak. Az abiotikus stresszorok — mint pl. az id8jaras, a klima
széls6ségei, a talaj tdpelem-hidnyos mivolta — a maximalis terméshozamhoz ké-
pest a kukorica esetében t6bb mint 60%-os, bizdban t6bb mint 80%-os kiesést is
okozhatnak, s mas termesztett ndvények termésveszteségének is elsédleges oko-
z6i. De a biotikus stresszorok — mint pl. a kdrokozdk, rovarok, gyomok— hatésa is
jelentés, ami egyes esetekben elérheti a 30-40%-ot is (WANG et al. 2003).

A novényi stresszel azonban nemcsak a termesztett névényeket éré hata-
sok miatt kell foglalkozni, hanem a természetes névénytakard szempontjabdl is.
Ugyanis a névénypopuldcidkra hat6 kérnyezeti tényez6k, evolicids idétévot atte-
kintve, szelekcids tényez6ként hathatnak a természetes tarsuldsokra. Jelents sze-
repiik van a populaciék adott koriilményekhez valé adaptacidjaban, genetikai val-
tozdsokon alapulé alkalmazkoddsaban.

Ha a természetes névénytakard éléhelyi koriilményeit nézziik, lathatjuk,
hogy vannak olyan nagy régiék, mint a szaraz teriiletek, a sés talaja él8helyek, a
sarkokhoz koézeli hideg vidékek, a magashegységek, ahol a novények szdmara 4l-
taldban kedvezd feltételek csak révid idén at, vagy egyaltalan nem allnak fenn, és
az ott el6fordulé névényeknek ilyen koriilmények kozt kell létiiket, fajukat fenn-
tartani. Szamos olyan névényfaj van, amelyik épp ilyen feltételek kozott érzi jol
magat, mert az evolucié sordn ehhez alkalmazkodott, és ezt stressz kialakula-
sa nélkil viseli el. Azok a n6vények viszont, melyek nem tudtak alkalmazkodni,
stresszallapotba keriilnek, mig ki nem szelektalédnak az adott teriiletrél. A trépu-
si 6ceanok hatalmas teriiletei tdpanyagban szegények, a mélyebb rétegekben hi-
anyzik, vagy csak alig all rendelkezésre az autotréf névények szaméra nélkilézhe-
tetlen fény, mégis van névényi élet ott is, specilisan alkalmazkodott fajok forma-
jaban. A szérazfoldi teriiletek egy részét az ember olyan mértékben atalakitotta,
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hogy az ott természetesen elé6fordulé névények nagy része szdmara kedvezétlenné
valtak az életkorilmények, s ez az adott teriilet fajosszetételét jelentésen megval-
toztatta. De ott is, ahol még nem 4ltaldnosan rosszak a létfeltételek, idélegesen ki-
alakulhatnak olyan helyzetek, amelyek a vegetacié szdmara optimalis feltételek-
tél szamottevéen eltérnek, és annak stlyos karosodasat is kivalthatjak. A més-mas
tdjakon, eltéré klimatikus viszonyok kozott é16 névények kornyezettel szembeni
igényei is rendkivill kilonb6z6ek lehetnek, éppen azért, mert azokat az evolacié
soran kialakult adaptaciéjuk, adaptaltsagi szintjiik hatarozza meg. Eszaki vidéke-
ken pl. a névények fotoszintézisének és 1égzésének sokkal alacsonyabb a hémér-
sékleti optimuma, mint a mérsékelt vagy éppen trépusi zénaban ¢é16ké. Ezért e te-
riiletek névényei a hidegebb klimahoz tortént adaptdcidjuk miatt a magasabb hé-
mérsékleten lennének stresszallapotban.

A koznyelvben a stresszt legtobbszér human vonatkozasban a fokozott meg-
terhelésre magéra és/vagy az emberben annak kévetkeztében fellépé éllapotval-
tozasra hasznaljak. A humdn stresszel kapcsolatos altalanos felfogas elsésorban
a pszicholédgiai és emocionalis folyamatok zavarait hangsulyozza, melyek a fizi-
kai kézérzetre is kihatnak. Egy ilyen koncepcié azonban a névényekre kozvetle-
nil nyilvdnvaléan nem alkalmazhaté, ezért egy névényspecifikus értelmezés sziik-
séges. A n6vényi stresszrél a napjainkban is zajlé diskurzus (lasd pl. KRANNER et
al. 2010, BLUM 2016, JANSEN és POTTERS 2017) is azt jelzi, hogy mdig sincs egy
olyan, dltaldnosan elfogadott, egyértelmii stresszértelmezés, ami alkalmazhaté len-
ne a stresszorok és a novények kozti kapcsolatra. Aki a névényi stressz kutatdséval
foglalkozik, gyakran szembesiil azzal a helyzettel, hogy szinte minden kutaténak
sajat stresszfelfogasa van, ami nem konnyiti az eredmények egyértelmil értékelését.

A kovetkezékben a névényi stresszkutatasban jelenleg zajlé vitdkat, véle-
ménykiildnbségeket kisérlem meg attekinteni és vézolni az egyes nézetek legjel-
lemz8bb vonasait, és timpontot adni a f6 fogalmak megértéséhez.

Vélemények a n6vényi stresszrol

Sz szerint véve a stressz kiilonb6z6 nyelveken nyomast, fesziiltséget, kény-
szertjelent. A stressz fogalma a kisérleti fizikabdl ered, amely szerint egy test stressz
alatt van, ha egy kiils6 (4ltaldban mechanikai) er6 hat ra. Mértéke a feliiletegység-
re haté erd. A stressz hataséra a fizikai objektum hossza, térfogata, alakja megvalto-
zik, azaz a fesziiltség, tulfeszitettség (strain) allapotaba keril.

Mit értiink a biolégidban a stressz alatt? A bioldgiai stressz fogalmanak a szak-
irodalomban két meglehetSsen eltéré értelmezése van. Az egyik szerint a stressz
a szervezet tilterhelt, tdlerbltetett dllapota, a szervezet aspecifikus reakcidja min-
denfajta megterheléssel szemben, mig a szervezet dllapotdnak megvaltozasat okozé
extrém kornyezeti tényez8ket stresszornak, stressztényezének nevezi (SELYE 1973).
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A miésik, ugyancsak széles korben hasznalt értelmezés LEVITT (1980) megél-
lapitdsara épiil, mely szerint a stressz a szervezet szaimédra potencidlisan elénytelen,
kedvezétlen kdrnyezeti tényezd, mig barmely, a stressz altal a szervezetben kival-
tott fizikai vagy kémiai valtozasra, kévetkezményre — a fizikdval analég médon —
a strain kifejezést alkalmazza (LEVITT 1980). A strain a stressz kovetkeztében ki-
alakuld, annak mértékével aranyos véltozas, ami még nem feltétleniil eredményezi
anovekedés vagy a szaporodas szignifikdns csokkenését (LEVITT 1982). Lehet re-
verzibilis (elasztikus), vagy irreverzibilis (plasztikus), vagy vezethet toréshez. £16
szervezetekben a gyenge stressz hatdsara bekévetkezd elasztikus strain egy rever-
zibilis Gjraigazitds, ami optimalizalja az anyagcserét a megvaltozott koriilmények
kozt. Ha a hatés 1ényegesen erésebb, akkor elkeriilhetetleniil irreverzibilis vélto-
zés, plasztikus deformdcié kévetkezik be, ami a legsilyosabb formajaban a sejt és
a szervezet pusztuldsét is okozhatja (LEVITT 1982).

Az, hogy a stressz sz6t egyes szerz6k a hat6 tényezdre, mig masok a hatds
eredményére hasznaljak nem kis konfuziét okoz az eredmények értelmezésekor.
Az ebbdl fakadé félreértések csak a stressz és a stresszor megkiilonboztetésével és
egyértelmil hasznalataval keriilhet6k el (SELYE 1973).

Larcher osztrak 6kofizioldgus egyik régebbi definicidja szerint a stressz a fi-
ziolégia véltozasa, amikor a névény nagyon kedvezétlen kériilmények kozt van,
melyek azonban nem veszélyeztetik az életét, de vészreakciét inditanak be (LAR-
CHER 1980). Kés6bbi munkaiban stresszként lényegében — a késébb targyalan-
dé — stressz-szindrémdt irta le, mely szerint a stressz egy olyan terheléses élla-
pot, amelyben a névénnyel szembeni fokozott igénybevétel a funkcidk kezdeti
destabilizaciéjat kovetden egy normalizalédason 4t az ellenallésig fokozddéasa-
hoz vezet, majd a tiiréshatér tallépésekor tartds karosodast vagy akar pusztuldst is
okoz (LARCHER 1987, 2003). Mindebbdl egyértelmiien kitlinik az, hogy a stressz
a névényi szervezetnek a kornyezeti tényez6k hatasara bekovetkezé dllapotvalto-
z4sa, és itt mar a stresszallapotnak az életre veszélyes mivolta is felmeriil.

A fizikai stresszfogalombdl indul ki az a megfogalmazas, mely szerint stressz
minden olyan tényez, ami a névény névekedését és szaporodasat a genomban
megszabott lehetséges maximalis érték ald szoritja (OSMOND et al. 1987). Ebbél
a definiciébdl — eltekintve attdl, hogy a kornyezeti tényez6t tekintik stressznek
— a genomban meghatarozott potencidlhoz viszonyitas a figyelemremélt6 vonas,
ami azt is jelenti, hogy a névény az optimalistdl eltéré feltételek mellett nem ké-
pes a genom éltal biztositott maximdlis potencialt realizalni, vagyis szuboptimalis
korilmények kozt csak cs6kkent funkcidkra képes. A funkcidcsdkkenés az opti-
malistdl eltérd feltételek kozt kétségtelen, de ez az értelmezés azt jelentené, hogy
ilyenkor a novény szinte allanddan stresszhatés alatt 4ll, és minden normalis élet-
tani szabélyozds stresszvalasznak tekintendé (KORNER 2012).
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LICHTENTHALER (1996, 1998) szerint a stressz a ndvény allapota kiilsé
kényszer hatdsa alatt (ami lehet barmilyen kedvez8tlen kérilmény vagy a névény-
re hat6 anyag), mig a strain a n6vény valasza erre a hatdsra, egészen addig, amig
karosodas nem kovetkezik be. A szerz6 novények esetében a strain sz6 helyett in-
kébb a stresszvalasz kifejezést hasznalja. A ndvény akar hosszan tarté stresszvalasz
koriilményei kozepette is képes névekedni, fejlédni. Azonban, ha a kiilsé hatas
olyan erés, amit a ndvény mar nem tud kivédeni, akkor karosodds, s6t pusztulas is
bekovetkezik, mint azt mar mas szerzok is felvetették.

Vezetd névény-biokémiai, élettani kézikonyvek, tankényvek is foglalkoznak
a novényi stresszel, és ezekben is taldlkozunk a fizikai stresszel anal6g értelmezés-
sel (BRAY et al. 2000). Az egyik legismertebb amerikai n6vényélettan tankonyvben
azt olvashatjuk, hogy a stressz a névényre gyakorolt kiils6, biotikus vagy abioti-
kus eredetii elénytelen hatas, mint pl. a fert6zés, a h6ség, a vizhiany és az anoxia. A
stresszt legtobb esetben a tilélés jellemzdivel, illetve a termés, a gyarapodas (bio-
massza akkumulacio), vagy a primer asszimildcids folyamatok mérésével jellemzik
(TAI1Z és ZEIGER 2006, 2010). Ujabb kiadasti konyviikben e szerzok a stresszt azon
kornyezeti hatdsokkal azonositjak, melyek megakadélyozzak az idealis névekedé-
si feltételek kozti genetikai potencidl, a maximalis novekedési és szaporodasi po-
tencial elérését (Ta1z et al. 2015). Itt is szerepel a genetikai potenciél éltali meg-
hatdrozottsag, bar elgondolkoztatd, hogy miként lehet idedlis ndvekedési feltéte-
lekrél sz6lni, ha valami akadélyozza a maximalis névekedés, szaporodas elérését.

A selyei felfogdssal rokon az a definicid, mely szerint stressz az az allapot, ami-
kor a n6évény fokozott igénybevétele, terhelése a funkcidkat kezdetben destabili-
zélja, ami aztdn vagy normalizalédik és egy jobb tlir6képességet eredményez, vagy
permanens kérosodashoz és pusztuldshoz vezet (GASPAR et al. 2002). Lényegében
ez is a stressz-szindréma leirdsa. Mds szerz6k is azon a véleményen vannak, hogy az
élettani valtozasokért felel6s, az azokat kivaltd kornyezeti tényezét kiils6 kényszer-
nek, stresszfaktornak vagy stresszornak tekintik, mig a stresszornak vald kitettség
fizioldgiai eredménye a stresszallapot, vagy roviden csak stressz (LECLERC 2003).

A stresszt a termodinamikai dllapotvéltozas szempontjabdl is lehet vizsgal-
ni és jellemezni, s eszerint azon koriilményeket értik alatta, amelyek az egyensuly
megvaltoztatdsara képesek (STRASSER 1988). A strain-t pedig az a stressz altal ki-
valtott fizikai és/vagy kémiai valtozdsokkal azonositjdk, melyek kimozditjak a bi-
olégiai rendszert termodinamikailag optimélis allapotdbdl, azaz a kornyezetével
alkotott teljes harméniabdl. Ez a termodinamikai allapotvaltozds értelmezés arra
koncentral, hogy a stresszorok hogyan okoznak szuboptimalitast, azaz a fiziologi-
ai allapot és a krnyezet kozti 6sszhang megbomlasét, a homeosztazis felborulasat.
Eszerint a stressz egy ideiglenes, nem optimalis dllapot, miel6tt a névény eléri az Gj
termodinamikai egyensulyt, vagy elpusztul (TSIMILLI-MICHAEL et al. 1996). Més
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megfogalmazasban, de azonos értelemben, a stressz az egyensuly megvaltoztatdsa-
ra irAnyulé faktorok altal kivéltott 4llapot (NILSEN és ORCUTT 1996).

Ugy vélem, s egyetemi eldaddsaimban ekképp is hangstilyozom, hogy a stressz
a n6vény élettani dllapotét jellemzi, tehat nem a hatétényezé maga. Ez utébbit a
selyei értelmezés szerint stresszor néven nevezem.

A névényi stressz alatt azt értem, hogy a stressz az a fizioldgiai dllapot, amely-
ben a novények nivekedése, fejlidése és szaporoddsa az optimdlis alkalmazkodds tar-
tomdnydn kiviil, a fokozott kornyezeti terhelés miatt a genomban meghatdrozott le-
hetdségek alatt marad. A meghatarozas hirom elemét kell kiemelniink. Az egyik,
hogy a stressz egy élettani allapot, amelybe a novény a stresszor hatdsara keril. A
masik, hogy az élettani funkcidk a genomban meghatérozott lehetséges értékek
alatt maradnak. Uj vonas a stressz kialakulasat kivalté kornyezeti tényezknek az
optimalis alkalmazkodas tartoménydn kiviili mértékének emlitése. Ennek a meg-
hatdrozasba val6 beépitése az alabbi megfontoldsok miatt lényeges.

Az optimalis alkalmazkodas hatarai

Az a kérdés, hogy a névény szdméra optimalis ndvekedési feltételeknek a ma-
ximdlis novekedési ratat biztositd tartomanydn kiviil feltétleniil stresszhatas éri-e a
névényt vagy sem, a mai napig is élénk vita targya. Egyes vélemények szerint, an-
nak ellenére, hogy a novekedéshez, fejlédéshez sziikséges optimalis feltételek nem
adottak, a n6vényt mégsem érheti stressz, mert az élettani alkalmazkodas a kevés-
bé kedvezd, valtozd kornyezeti feltételek kozepette is képes biztositani a norma-
lis funkcidkat (KORNER 2003, 2012). A novények szdmadra az élettanilag optima-
lis feltételektdl valé eltérés normalis jelenség. A stressz fogalmat ezért célszerti csak
az extrém helyzetekre fenntartani, korlatozni. Ez viszont felveti azt a kérdést, hogy
milyen tartomanyon beliil tekinthet optimalisnak, és mikor extrémnek egy adott
kornyezeti tényezd (1. dbra). A meleg, szaraz koriilményekhez alkalmazkodott no-
vény szamdra nem jelent stresszhatdst, pl. az erds, tartds szarazsag és a nagy meleg
sem, bér életfunkcidi cs6kkennek, ami viszont mas, az adott krnyezethez nem al-
kalmazkodott névényt mér stresszorként ér (KORNER 2003). Més vélemények sze-
rint viszont az optimalis koriilményektdl eltéré kornyezeti tényezdk stresszorként
hatnak. Ha pl. kevés vagy sok a fény, kevés vagy tobb a viz, vagy amikor dsvanyi
tapelemekbdl az aktudlis adaptaltsagi allapothoz, a fizioldgiai igényhez képest ke-
vesebb vagy éppen tébb van, akkor a novény stresszéllapotba keriil. Mindez attdl
fiigg, hogy mit tekintiink az optimalis alkalmazkod4s tartoményénak.

Ugy vélem, hogy az optimalis alkalmazkod4s tartomanyénak hatarat ott le-
het meghtizni, amelyen beliil a hat6 tényez8k a névény élettani, morfoldgiai al-
kalmazkodasa révén ugy viselhet6k el, hogy anyagcseréje nincs kitéve extrém
igénybevételnek, hanem kisebb raforditassal képes azokat kompenzalni. A fény-,
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a vizellatottsigi vagy hémérsékleti viszonyok napszakos vagy véletlenszerti, mér-
sékelt valtozasai alkalmazkodast igényelnek ugyan, de az ingadozdsok nem olyan
mértékiiek, hogy az optimalis alkalmazkodds tartomanyan kiviilre esnének. Ha
ez nem igy lenne, akkor a kérnyezeti faktorok ilyen, mindennapos valtozasai fo-
lyamatos stresszallapotban tartandk a névényeket. Az egyedek életfunkcidi flexi-
bilisek és bizonyos korlatok kézt rugalmasan és folyamatosan alkalmazkodni ké-
pesek a kornyezeti feltételekhez, bar ebben az alkalmazkodédsban és a korillmé-
nyek valtozasaiban az id6tényez§ is 1ényeges.

A fenotipusos plaszticitas

Mi hatarozza meg, hogy egy névény milyen mértékben képes alkalmazkodni
a kornyezetéhez? Ez a fenotipusos plaszticitds, ami nem mads, mint egy genotipus-
nak az a képessége, hogy a kornyezet véltozasaira adott vélaszként fenotipusok szé-
les tartoményat képes felmutatni (FORDYCE 2006). Ugyanez, kicsit mas megfogal-
mazéasban: A fenotipusos plaszticitds az a tulajdonség, amikor egy adott genotipu-
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! optimalis !
lalkalmazkodas!
I tartomanya

névekedés, termés, tulélés

egy kérnyezeti tényezd intenzitasa

1. dbra. A névény funkcionalis paramétereinek valtozdsa a kornyezeti tényez8k intenzitisdnak
fiiggvényében.
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;
optimalis alkalmazkoddas tartomdanya = range of optimal adaptation).
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st egyed kiilonb6z6 biokémiali, fizioldgiai vagy morfoldgiai dllapotok egy bizonyos
tartomanyéban képes kiilonb6zd kornyezeti feltételekre vélaszt adni (WHITMAN
és AGRAWAL 2009). A kézelmultban egy alapos dsszefoglalé cikk jelent mega jelen-
ség részletes elemzésével, melyben a szerzé Gsszeveti az aktiv, illetve passziv plaszti-
citast, a fejlédési plaszticitast, illetve a fenotipusos flexibilitést is (FORSMAN 2015).

Azok andvények, amelyek a kornyezeti tényezdk, pl. hémérséklet, tipanyag-
ellatottsag, vagy éppen a rendelkezésre allé viz mennyiségének véaltozasat tag ha-
tarok kozt képesek elviselni, kiillonb6z6 adottsagil termbhelyeken is jol megélnek
és eredményesen versengenek azokkal a névényfajokkal, amelyek csak sziik inter-
vallumon belill tolerdljék ezeket a véltozasokat. A széles fenotipusos plaszticitds-
sal, nagy alkalmazkodoéképességgel rendelkezé fajok éltalaban eredményesen ve-
télkednek barmely termd&helyére, ezért altalainosan eléfordulhatnak barhol: ezek
a generalistak. Azok a fajok pedig, melyek egyedei sziik fenotipusos plaszticitasui-
ak, azaz kis alkalmazkodé képességtiek, csak specialis igényeiknek megfelels é16-
helyeken képesek élni — ahol viszont 6k a jobb vetélkedék —, a specialistak cso-
portjat alkotjak. Az evolicid soran a névénypopulacidk természeti kérnyezethez
torténd genetikai adaptacidja alakitotta ki foldrajzi elterjedésiiket is.

A stressz-szindréma

Mar a fentiekben t6bbszor emlitettiik a stressz-szindréma kifejezést, ami alatt
a stresszor hatdsara a szervezetben lezajlé folyamatok sordt magaba foglalé tiinet-
csoportot értjitk (2. dbra). Ennek els6 szakasza a vészreakcid, ami a stresszor haté-
sdra bekovetkezd terhelés fokozddasakor a normadlis miikodéstél vald eltérésben
nyilvanul meg, amikor az élettani funkcidk, mint példaul a fotoszintetikus teljesit-
mény, a metabolit transzport, az ionfelvétel mérséklédik, destabilizalédik, s ezek
eredbjeként a vitalitas csokken. Az anyagcsere lebontd jellegii folyamatai keriilnek
folénybe a felépits jellegiiekkel szemben. Mindez az ellenallési képesség tullépése
esetén akut kdrosodashoz vezet. Ha a stresszor hatdsa nem olyan er6s, hogy pusz-
tuldst okozzon, és a ndvény rezisztencia-potencialja lehetévé teszi, akkor megindul
a helyreallas, az edz6dés, megkezd6dik a masodik szakasz, az ellendllds stidiuma,
amelyben alkalmazkodasi, reparacids, reaktivalédasi folyamatok eredményeként
a ndvény ismét normdlis életmiikddést mutat, ellenallé képessége fokozddik. Ilyen
esetben funkciéi a kordbbi standard szint £61é is keriilhetnek, ami nem kis energia-
réforditast igényel. A harmadik szakasz, a kimeriilés, az alkalmazkodd képességet
meghaladé tartami és intenzitdst igénybevétel esetén kovetkezik be, ami fokoza-
tos leromlason 4t krénikus kirosodashoz, majd pusztulashoz vezet. Ha a stresszor
hatésa a kimeriilés szakaszaban megsziinik, a n6vény részlegesen vagy akar teljesen
regeneralodik, melynek sordn az adott funkcié6 beall egy 0j standard szintre. Ez te-
kinthet a negyedik, a regenerdcid fazisinak (LICHTENTHALER 1996, 1998).
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Meg szoktdk kiillonboztetni az eustresszt és a distresszt, mint a hat6 ténye-
26 ddzisatdl fiiggd stressztipusokat. Az eustressz egy pozitiv, alkalmazkodési va-
lasz, amit a stresszor kis d6zisa valt ki (SELYE 1964). Egy stresszor alacsony d6zisa
adaptiv fenotipusos valtozést okozhat, mely fenotipus szdimos alkalmazkodas jel-
legii valtozast magaban foglal (POTTERS et al. 2007). A stressz-szindrémat is elté-
réen szoktak dbrazolni, attdl fiiggden, hogy erds vagy gyenge stresszor hat a szer-
vezetre. Egy stresszornak, akar xenobiotikumnak is, alacsony dézisban ellentétes
hatésa van, mint magas dézisban. Ennek egyik lehetséges példajaként szolgédl az a
megfigyelés, hogy 0,01-0,1 uM koncentriciéji toxikus nehézfémek 6regedé bab
névényekre erételjes, kedvezd, rejuvenilizélé hatést gyakoroltak, ami a hormona-
lis rendszernek a citokinin-szintézis serkentését is magéba foglalé vészreakcidja-
val volt magyardzhat6 (NYITRAI et al. 2004). A kozvetlen hatés a kezelt szervtdl is
fuggott (KovAcs-BOGDAN et al. 2010). A gyenge stressz tehat aktivalhatja a sejt-
anyagcserét, javithatja a novény fizioldgiai aktivitisat és még tartdsan hatva sem
feltétlentil okoz kérosodast (LICHTENTHALER 1988). Ez egy reverzibilis stressz,
ami az anyagcserét egy 0j egyensulyi allapotba hozza a megvéltozott kdrnyezeti fel-
tételeknek megfelelden. A distressz egy er6sebb, negativ valasz, amit a stresszor in-
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2. 4bra. A stressz-szindréma. A stresszor hatdsara bekovetkezé valaszreakciok egyes szakaszai
(LICHTENTHALER 1996 nyoman).
Fig. 2. General concept of the phase sequences and responses induced in plants by stress exposure
(the stress syndrome, based on LICHTENTHALER 1996). (stresszmentes allapot = phase without
stress; alarm fazis, vészreakcié = alarm phase; ellenallasi szakasz = stage of resistance; kimeriilési
fazis = stage of exhaustion; regeneralédasi fizis = stage of regeneration; rezisztencia maximum =
resistance maximum; egyensulyi szint = standard level; stresszvalasz = stress response; helyreallas
= restitution; edz8dés = hardening; a stresszor eltdvolitdsa = removal of the stressor; 1j egyensu-
lyi szint = new equilibrium; rezisztenciaminimum = resistance minimum; akut kdrosodas = acute
damage; krénikus kdrosodas = chronic damage).
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tenzivebb, tartsabb hatasa, nagyobb dézisa okoz, ami védekezéssel (coping) vagy
alkalmazkoddssal mar nem korrigalhat6, szubcelluldris karosodéssal jarhat. A
stresszor hatdsdnak megszlinte utan a funkcidk képesek visszadllni a korabbi szint-
re. Altaldban, ha publikiciéinkban a stressz kifejezést hasznéljuk, akkor tulajdon-
képpen a distresszt értjiik alatta, annak kiilon kihangsulyozésa nélkiil. Az eustresszt
pedig tekinthetjiik egyszertien egy fizioldgiai alkalmazkodési reakcidénak.

Tlir6képesség, akklimacid, adaptaciod

A kornyezeti feltételekre adott, alkalmazkodast jelents névényi valaszok a ki-
valt6 kornyezeti hatés intenzitdsatol, tartamétdl fiiggden is tobbfélék lehetnek. Oras
nagysagrenden belill révidtava fizioldgiai szabélyozas révén fellép6 alkalmazkodas
megakadélyozza, kivédi a normalis miik6dési allapottdl valé jelentds eltérést, ami
nem tekinthetd feltétleniil stresszvalasznak. Ilyen pl. a levélallasnak a fény irdnya-
hoz és intenzitdsahoz térténd illeszkedése. Alkalmazkodast jelent az akklimaécid is,
ami nem mds, mint a sejtallapot és a sejtfolyamatok néhdny nap alatt bekovetkezd
reverzibilis beallitédésa, melynek sordn a névényegyed a kornyezet idészakos val-
tozaséra kozvetleniil morfoldgiai és/vagy fiziologiai valaszt ad, ami nem genetikai
véaltozason alapul és reverzibilis (TA1z et al. 2015). Az akkliméci6 fogalma nem kor-
latozodik csupén a klimatikus véltozdsokhoz val6 illeszkedésekre, hanem éltaldban
a fenotipus minden reverzibilis hangolédasara alkalmazhat6 (KORNER 2012). Egy
adott genotipus lehetséges akklimacids képességének tartoményét a fenotipusos
plaszticités hatdrozza meg (NILSEN és ORCUTT 1996). A modifikéaci6, médosulés a
struktirak hetek, hénapok alatt bekovetkezd, nagyrészt irreverzibilis beallitédasa.
Ilyennek tartjuk pl. a levelek belsd szerkezetének a fényviszonyok hataséra t6rténé
megvaltozasat. Egy adott fénykorillmény hatasara kialakult levélszerkezet a fényvi-
szonyok késébbi megvaltozasa soran nem valtozik meg, de az Gjonnan fejlédé leve-
lek struktiraja mar az 4j helyzethez alkalmazkodott 4llapotot fogja mutatni. A ge-
netikai adaptaci6 a genotipus megvaltozdsaval jar6 szabalyozas, ami azokkal a ge-
netikai valtozdsokkal jellemezhet8, melyek egy populaciéban sok generacién 4t, a
folyamatos kérnyezeti nyomads, pl. valamely fontos klimaparaméter tartés megval-
tozasanak hatéséra, természetes szelekcid révén rogzilt (TA1Z et al. 2015). Meg kell
jegyezni azonban, hogy a valaszlehetéségek mindegyikének — igy a genom megval-
tozaséval kozvetlenill nem jaréknak is — van genetikai héttere, hiszen maga a meg-
feleld valaszképesség is genetikailag meghatérozott (KORNER 2012).

A magyar szakirodalomban az adaptacié kifejezés alatt a genetikai valtozason
alapuld, evoliciés alkalmazkodaést értjiik. Tekintettel azonban arra, hogy angolul az
adaptation éltaldban alkalmazkodast jelent, angol sz6vegben az egyértelmiiség érde-
kében az egyedi alkalmazkodastdl, az akklimdciétol megkiilonboztetendd, célsze-
rli a genetic (genetikai), vagy evolutionary (evolucids) jelzét az adaptation elé tenni.
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Az alkalmazkodési mechanizmusok eredményeként a stresszor hatdsira
adott névényi valasz kétféle lehet.

1. A hatés eltiirése, amikor a névény egy viszonylag gyenge stresszor hatdsa
alatt képes a stressz nélkiili dllapothoz hasonld, magas anyagcsere-aktivitdst fenn-
tartani, silyosabb stressz esetén pedig csokkentett aktivitassal miikédni és bizto-
sitani a talélést. A tiirés ugy irhaté le, hogy a névény érzékeli a kedvez6tlen ha-
tast, de anyagcsere-folyamatai révén ellensilyozza, enyhiti azt, vagy ha a karo-
sodds mar bekovetkezett, akkor kijavitja. A toleranciardl a kdrnyezeti tényez6k-
nek azon tartomanyan belill beszélhetiink, amelyen beliill az egyedek életképesek
maradnak. Névénybiolégusok kedvenc objektumdnal, az Arabidopsis-nél a tlrést
gyakran, mint ,,talélést” mérik. Ugyanakkor viszont a termesztett névényeknél,
pl. a gabonaféléknél a terméshozam vagy a produktivitds valtozasaval jellemzik,
mert ezek gazdasagi okbdl fontosabbak, mint a ,,tilélés” (DOLFERUS 2014). A tii-
rés az egyedi alkalmazkoddképesség, az akklimacid, akklimatizacié mértékének
az eredménye. A névények tilnyomé tobbsége — helyhez kotottsége révén — moz-
gassal, elvandorlassal nem tud kitérni, mint az 4llatok, ezért esetitkben a tlirés a
gyakoribb stresszvalasz. Néha megkiilonboztetik az egyetlen stresszor hatdsara ki-
alakuld tiirést, ezt nevezik akklimaciénak, mig a tobb stresszor egyiittes hatdsdhoz
torténd alkalmazkodast akklimatizacié néven illetik, de ezt a megkiilonboztetést
nem mindenki alkalmazza. T6bbnyire csak akklimatizaciét emlitenek, annél is in-
kébb, mert a stresszorok a legritkdbb esetben hatnak 6nmagukban. Példaul a nagy
fényintenzitas legtobbszor magas hdmérséklettel, s ezzel egyiitt szarazsaggal is jar.
A savas es§ — a talajadottsdgoktdl fiiggéen — aluminiumtoxicitassal tarsulhat. A
szalinitas, illetve a fagystressz egyarant okoz vizhidnyt (RHODES és NADOLSKA-
ORCzYK 2002), s a névények mindezekhez egyiitt akklimatizalédnak.

2. Ellendlldsrdl (rezisztencia) akkor beszéliink, ha a névény a kedvezdtlen ha-
tast nem érzékeli, elkeriili, vagy képes megel6zni funkcidcsdkkenés nélkiil. A re-
zisztencia mechanizmusok irreverzibilis, orokletes evolicids alkalmazkodas, azaz
adaptacié soran alakulnak ki. Az egyik legjobban ismert a xenobiotikumokkal
szemben kialakuld rezisztencia, taldn azért, mert pl. a herbicidek alkalmazésa
belathat6 idén belil képes olyan genetikai valtozast okozni, ami az adott szerrel
szemben nagymértéki ellendllast biztosit.

Az elkertilés (kikertilés) nem jelent feltétleniil kitérést, valaminek a térbeli ki-
keriilését, hiszen erre legfeljebb egyes vizinévények és algdk képesek, azt viszont je-
lenti, hogy extrém intenzitdsi vagy tartamu stresszhatds esetén a névény az anyag-
cseréje lecsokkentése révén, akar teljesen nyugvé allapotba kertilve, izolalja magét
a stresszor karositd hatdsatdl. Az elkeriilés egyik legismertebb, s egytittal talan leg-
latvdnyosabb péld4ja a mérsékelt égovon a lombhullatas, ami az évszakok evolici-
6s id6tavon 4t tartd periodikus valtozasinak hatdséra adaptacié révén alakult ki.
Lombhullataskor a fas szarti névények a hidegre legérzékenyebb szerveiket, a leve-
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leiket vesztik el. Elkeriilésnek szamit az idészakosan kiszarad¢ terilleteken €16 né-
vények gyors fenoldgiai fejlédése is, amikor a novény egyedfejlédése a kedvezé ko-
rilmények révid ideje — szinte néhany hét — alatt lezajlik a csirdzast6l a maghozésig,
majd a korilmények romlésakor, a bedllé szaraz peridédus idején a ndvény magjai,
vagy mds szarazsagtiir képletei biztositjak a tilélést. De elkeriilési mechanizmus-
nak tekinthetd pl. az attelelést lehet6vé tevé rizémak, gumok képzése, valamint a ro-
zettdk éjszakai 6sszecsukdddsa is. A fagytiiréssel kapcsolatban az oldott anyagok sej-
tekben t6rténd felhalmozdsaval elérhets fagyaspontcsdkkenést és a kristalyosoda-
si gbcok képzbdését megel6z6 tulhiilés jelenségét lehet tovabbi példaként emliteni.
A toleranciat és a rezisztenciat — példaul a gyomirté szerekkel kapcsolatban —
egyesek ugy kiilonboztetik meg, hogy tolerans az a névény, amelyik csak kisebb d6-
zisu szerrel szemben ellenalld, mig rezisztens az, amelyik a hatéanyag széles kon-
centraci6 tartomanydaban is képes normalis anyagcserét folytatni, kdrosodas nélkiil.
Ugy vélem, hogy helyesebb e két alkalmazkodasi format a herbicidek esetében is a
fentiekben vazoltak szerint, kialakuldsi mechanizmusuk alapjan megkiilénbéztetni.
Mind a névények élettanat, mind 6koldgidjat kutatéknak mindenképpen fog-
lalkozni kell a névényi stressz kérdéseivel, mert a stressz nem rendkiviili dllapot, ha-
nem az élet természetes velejardja a névények szdmara is. A stresszt kivalto stresszor
nemcsak egy adott egyed mitk6désének befolyasolasaban jatszik szerepet, hanem
egy adott él6hely viszonyainak kialakitasaban is fontos faktor, s ezaltal szelekci-
6s tényez8ként a tokéletesebb ellenalld képesség és az adaptiv evolicié hajtdereje.
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The aim of this review to summarize the most important changes in the ex-
planation of the plant stress concept during the past decades. This 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
influence of extreme environmental factors called stressors. The 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. The different 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.
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